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Somatische selectie is het proces waardoor eventueel ontstane mutaties, in met 
mutagentia behandelde planten (M i), in een onderlinge concurrentie tussen de 
cellen verloren gaan of de overhand krijgen. Een plant waarin cellen van een 
verschillend genotype aanwezig zijn, door de mutagene behandeling heeft dus 
een chimeer karakter. Reeds geïniteerde primordiën, waarvan de rol tijdens de 
verdere ontogenie van de plant is vastgelegd, beperken de somatische (concur-
rerende) selectie en beïnvloeden hierdoor ook de distributie van de geïnduceerde 
mutaties over de weefsels en weefselsectoren. Om deze redenen worden soma-
tische selectie en chimeervorming reeds enige tientallen jaren vanuit de mutatie-
veredeling intensief bestudeerd, hoewel de meningen van de diverse auteurs over 
het relatieve belang van de beide fenomenen uiteen lopen. 
Een inzicht echter in de werking van somatische selectie en de vorming van 
chimeren is bij de mutatieveredeling vooral van belang bij de opstelling van 
selectiemethodieken. In een aantal gevallen zijn methodieken voor de verede-
lingsselectie van bepaalde mutaties reeds voorgesteld en toegepast, terwijl een 
werkelijk inzicht in het verloop en de aard van de somatische selectieprocessen 
in de bestraalde plant ontbrak. 
Zo trachtten MERTENS en BURDICK (1957) en BURDICK (1959) voor het eerst 
somatische selectie te gebruiken bij de selectie van specifieke gewenste eigen-
schappen, zoals vroege bloei en toegenomen plantgrootte in bestraalde tomaten-
planten. Deze auteurs waren van mening dat cellen waarin deze eigenschappen 
potentieel aanwezig waren een grotere kans maakten om de somatische selectie 
processen te overleven en in de gameten van de bestraalde plant opgenomen te 
worden. Deze auteurs hielden echter geen rekening met de rol die reeds geïniti-
eerde primordiën in de ontogenie van de plant kunnen spelen, waardoor be-
paalde chimere sectoren zich in het sporogene weefsel kunnen handhaven. 
HILDERING en VERKERK (1965) maakten in een M 2 analyse wel onderscheid 
tussen verschillende vruchttrossen en vonden dat in de eerste tros over het alge-
meen andere mutaties voorkwamen dan in de daaropvolgende trossen. Deze 
gegevens verschaffen een aanwijzing, dat er een principieel verschil is tussen het 
monopodiaal en het sympodiaal groeiende deel van de tomaat. Dit verschil zou 
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mogelijk reeds vastgelegd zijn in de initiaalcellen van het embryo in het zaad en 
aanleiding geven tot de vorming van stabiele chimeren, wat een verminderde 
concurrentie tussen deze sectoren tot gevolg zou kunnen hebben. 
2. LITERATUURBESPREKING 
STADLER (1930) wees er reeds op dat in mais en gerst na bestraling chimere sec-
toren ontstaan. Aangezien in de M 2 veel minder mutaties gevonden werden 
dan theoretisch verwacht kon worden, concludeerde deze auteur reeds dat 
halmen door meer dan een cel geïnitieerd waren. STADLER was overigens in die 
tijd pessimistisch over de practische waarde van geïnduceerde mutaties voor 
gewasverbetering, aangezien gunstige mutaties zeldzaam zijn en meestal be-
geleid worden door ongunstige mutaties. Een observatie dus, die erop wees dat 
specifieke selectiemethoden noodzakelijk zijn om geïnduceerde wijzigingen ten 
nutte te maken. 
Ook GUSTAFFSON (1940) vond dat verschillende halmen van bestraalde gerst-
planten verschillende graden van fertiliteit (gezette zaden) konden bezitten; 
deze werker maakte echter nog geen onderscheid tussen deze sectoren bij de 
bepaling van de fertiliteit per bestraalde plant. 
FREISLEBEN en LEIN (1943) namen aan dat na bestraling de functie van geremde 
of afstervende cellen door anderen overgenomen wordt, zodat als het ware inter-
cellulaire selectie plaatsvindt. Dit heeft tot gevolg dat door de veelcelligheid van 
het embryo en de heterogene aard van de bestraalde cellen in de plant chimere 
sectoren ontstaan. Uit de analyse van de Μ ι (fertiliteitsbepalingen) en de M 2 
(analyse uitsplitsing recessieve mutaties) van gerst concludeerden deze auteurs 
dat in de bestraalde M 1 plant chimeren aanwezig waren, niet alleen tussen ver­
schillende halmen doch ook binnen de halm en dat de mutaties soms slechts een 
kleine sector, zoals enige aartjes konden omvatten. 
KAPLAN (1949) analyseerde eveneens de fertiliteitspatronen van gerst, welke 
in de M 1 generatie gevonden worden en correleerde deze percentages met de 
waarden welke door chromosomale mutaties van verschillende aard op theo­
retische gronden verwacht konden worden. Hij meende dat deze patronen 
vooral door middel van intra-individuele selectie tot stand komen, KAPLAN 
(1951) scheidde in een fertiliteitsanalyse de resultaten welke uit de lange halmen 
verkregen werden van de resultaten van de korte halmen en vond dat de kortste 
halmen een grotere mate van steriliteit bezaten; een observatie welke hij door 
de reeds genoemde intra-individuele en ook door de term intra-somatische se­
lectie verklaarde. De omgekeerde resultaten welke uit een later experiment naar 
naar voren kwamen vonden volgens KAPLAN hun oorzaak in verschillende milieu 
omstandigheden. 
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NYBOM, LUNDQUIST, GUSTAFSSON СП EHRENBERG (і953) Vonden dat ІП gerst 
boven een bepaalde bestralingsdosis het aantal in de M 2 gevonden mutaties 
afnam ; een observatie welke zij op dezelfde wijze als KAPLAN, door gebruik van 
de term intra-somatische selectie verklaren. 
GAUL (1959) wijst erop dat in het embryo reeds vastgelegd is welke cellen de 
eerste 5 aren zullen vormen wat tot gevolg heeft dat de eliminatie van gemu­
teerde cellen, door GAUL als diplontische selectie aangeduid, in deze aren ge­
ringer is dan in de daaropvolgende, nog niet geïnitieerde, halmen. Bij wijde uit-
zaai vindt GAUL (1961) dat het aantal mutaties van de eerste halmen aanzienlijk 
hoger is dan in latere halmen. In beide publicaties (1959, 1961) wijst GAUL erop 
dat een wijde uitzaai, welke halm initiatie en daardoor uitstoeling stimuleert, de 
diplontische selectie bevordert. Een overzicht van dit werk wordt door GAUL 
(1964) gegeven. 
Ook STEIN en STEFFENSEN (1959), in een studie van de chimeervorming in 
maisbladeren, komen tot de conclusie dat bladeren welke na de bestraling ge-
ïnitieerd worden een grotere gelegenheid voor celselectie geven. 
SARVELLA, NILAN en KONZAK (1962) kunnen in de door hen gedane experi-
menten met gerst de waarnemingen van GAUL niet bevestigen. Zij vinden dat 
secundaire zijscheuten dezelfde of een nog hogere mutatie-frequentie hebben 
dan primaire scheuten en dat planten met veel scheuten ook vaak meer mutaties 
hebben. Volgens deze auteurs is een en ander vermoedelijk sterk afhankelijk van 
de ontwikkeling van het embryo ten tijde van de bestraling. Op deze grond 
wordt dan ook door hen geconcludeerd dat de door GAUL genoemde diplon-
tische selectie alleen de sterkst beschadigde cellen elimineert en daarna geen 
grote rol meer speelt. 
Zowel uit segregatie verhoudingen in de M 2 als uit cytologische waarne-
mingen concludeert GAUL (1959, 1964 en 1965) dat tenminste een aantal van de 
eerste halmen door twee of meerdere cellen geïnitieerd werden. 
JACOBSEN (1966) die de grootte van de geïnduceerde sectoren in gerst grondig 
markeerde, komt tot dezelfde conclusie, evenals ERIKSSON (1965) die dit doet 
met behulp van de waxy mutatie in de pollenkorrels van de bestraalde Μ 1 plant. 
D'AMATO (1965) bevestigt dit ook voor Triticum durum. 
Ook in de dicotylen zijn, behalve de reeds genoemde onderzoekingen bij to­
maat, studies op dit terrein verricht. GLADSTONE (1958) concludeert uit de mu­
tatie patronen welke in M 2 zaaisels van Lupinus digitatus tot uiting komen, dat 
de apicale inflorescenties uit méér dan één cel en de laterale inflorescenties uit 
één cel afgeleid zijn. 
Mutatie studies in M 2 zaaisels van de erwt hebben in een aantal gevallen ook 
chimere structuren aangetoond, wat op meerdere initiaalcellen duidt (BLIXT, 
EHRENBERG, GELIN 1958, BLIXT 1961, VON WEILING en GOTTSCHALK 1961 en 
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MONTI 1967). VON WEiLiNG en GOTTSCHALK (1961) wijzen er echter op dat ook 
wanneer slechts één enkele initiaalcel aanwezig is, deze na mutatie onder be-
paalde condities toch tot een chimere structuur aanleiding kan geven. 
Dat ook een scheut uit slechts één initiaalcel kan ontstaan wordt door мон 
(1961) voor de koffieplant waarschijnlijk gemaakt. 
Wat de eliminatie respectievelijk persistentie van chromosomale aberraties 
betreft, zijn de meeste auteurs van mening dat de typen welke mitotische abnor­
maliteiten veroorzaken, vooral anafase bruggen en laggers (achterblijvers), snel 
verdwijnen. Aberratie typen zoals inversies, translocaties en deleties, welke in de 
meeste gevallen waarschijnlijk pas een effect hebben tijdens de méiose of tijdens 
de haploide generatie, zouden zich volgens FREISLEBEN en LEIN (1943) in het so-
matische weefsel kunnen handhaven, KAPLAN (1949) voegt hier nog duplicaties 
aan toe, doch is van mening dat (terminale) deficiencies zullen verdwijnen. Dit 
laatste type bezit namelijk een vrij breukvlak wat aanleiding geeft tot brug-
vorming wat eliminatie tot gevolg zou hebben (MARQUARDT 1941). Bovendien 
is KAPLAN van mening dat in de door hem gevonden steriliteitspatronen gameten-
steriliteit, waarvan te verwachten viel dat deze in hoofdzaak door deficiencies 
veroorzaakt wordt, slechts een ondergeschikte rol gespeeld kon hebben. 
MCCLINTOCK (1938, 1942) toonde aan dat in het endosperm van mais defi-
ciencies een breuk-fusie-brug cyclus vormden en dat sommige deficiencies via 
de gameten overgebracht werden. 
Zowel uit de probleemstelling als uit de literatuurbespreking komt naar voren 
dat een aantal auteurs de somatische selectieprocessen sterk benadrukken, 
waardoor mutaties verloren gaan of juist tot uitdrukking zouden kunnen komen. 
Anderen beklemtonen juist de stabiliteit van de ontstane chimeren waardoor 
mutaties in bepaalde patronen bewaard worden. 
Een cytologisch onderzoek leek daarom gewenst om een directer inzicht te 
verkrijgen in de snelheid van somatische selectie en de wijze waarop chimeer-
vorming tot stand komt. Dit cytologische onderzoek zou bovendien een lang-
durige M 2 analyse kunnen uitsparen. 
De tomaat werd voor dit onderzoek uitgekozen aangezien dit momenteel een 
uitermate belangrijk cultuurgewas is, waar zulke inzichten van direct belang zijn 
voor de veredelings-selectie. 
Bovendien bood dit gewas het voordeel dat de planten zich op velerlei manieren 
laten stekken. 
Voor de in de literatuur gebruikte termen als intercellulaire selectie, intra-
individuele selectie, intra-somatische en diplontische selectie, welke allen min 
of meer synoniem zijn zal hier, wanneer dit selectiesysteem ter sprake komt, de 
term somatische selectie gebruikt worden. 
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HOOFDSTUK II 
ONDERZOEK, MATERIAAL EN ALGEMENE METHODEN 
I. ONDERZOEK 
Daar de chromosomen van de tomaat relatief klein zijn, was het te verwachten 
dat op cytologisch niveau slechts enkele criteria gebruikt zouden kunnen wor-
den. Een juiste keuze van de criteria, nl. het vaststellen van bruggen en laggers 
(achterblijvers) gedurende de mitotische anafase en anafase I van de méiose en 
van het percentage van de pollensteriliteit, maakte het toch mogelijk bepaalde 
conclusies te trekken. Gebruikmakend van deze criteria werden de volgende 
observaties verricht in het somatische en sporogene weefsel van de tomaat : 
i . Somatisch weefsel 
i. De frequentie van anafase aberraties in kiemplanten in relatie tot het aan-
tal uren na kieming in een diploide lijn. 
2. Frequentie van anafase aberraties in stengel- en bladstekken van diploide 
planten bestraald in het derde bladstadium. 
3. De frequentie van chromosomale aberraties met toenemende planthoogte 
in blad- en stengelstekken van als zaad bestraalde tetraploide lijnen. 
II. Sporogeen weefsel 
1. Frequentie van pollensteriliteit met toenemende planthoogte en de ver-
deling van pollensteriliteitspatronen in een aantal diploide zuivere lijnen en 
kruisingen. 
2. Frequentie van anafase I abnormaliteiten met toenemende planthoogte en 
de verdeling van deze abnormaliteiten binnen de plant in een diploide commer-
ciële lijn. 
Voor lijst van de verrichte experimenten zie tabel 1. 
2. PLANTMATERIAAL 
Naarmate het onderzoek vorderde, werd een duidelijker inzicht in de beper-
kingen van het gebruikte materiaal verkregen en werden dientengevolge voor 
de verschillende experimenten verschillende lijnen en kruisingen gebruikt. Ook 
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* Exacte dosis in rad, berekening uitgevoerd door R.B.Contant met behulp van embryo analyse. 
werden gezien de omvang van het werk en de aard van de resultaten bepaalde 
onderzoekingen beëindigd voordat alle geplande lijnen en kruisingen onder-
zocht waren. De tijdens dit onderzoek gebruikte lijnen en kruisingen staan aan-
gegeven in tabel 1. Waar mogelijk werd de internationaal gebruikte codering 
van de TOMATO GENETICS COOPERATIVE gebruikt, zoals bij LA 13 en LA 180, 
welke beiden door с. м. RICK, (University of California), ter beschikking wer­
den gesteld. 
De lijn LA 13 is sterk ingeteeld, uiterst uniform en homozygoot recessief voor 
een aantal zaailing- en vruchtkenmerken, waaronder de eigenschap dwerg 
habitus (d). 
LA 180 is een ex-haploide lijn van het San Marzano type (recessief voor het 
kenmerk langwerpige vruchtvorming), waarvan eveneens aangenomen kan 
worden dat deze uiterst homozygoot is. De aanwezigheid van recessieve genen 
was nuttig om kruisbestuivingen, welke bij tomaat sporadisch voorkomen, te 
kunnen uitsluiten, wat vooral van belang is in de experimenten I. 2 en II. 1. De 
dwerg habitus van LA 13 maakte de planten makkelijker hanteerbaar in kli­
maatkamers. Omdat LA 13 mogelijk bruikbaar was in een toekomstig heterosis 
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onderzoek, leek het gewenst om gegevens over somatische selectieprocessen in 
deze lijn te verkrijgen en werd intensiever van dit type gebruik gemaakt. 
De in experiment I. 3 gebruikte lijnen waren Lukullus (tetraploid), een tetra-
ploide commerciële lijn welke in het Genetisch Laboratorium te Nijmegen aan-
wezig was en twee tetraploide Moneymaker lijnen beschikbaar gesteld door 
к. VERKERK. (Laboratorium voor Tuinbouwplantenteelt te Wageningen). 
NunherrÏs Moneymaker lijn 83 (experiment II. 2) is een veelvuldig op het 
I.T.A.L. gebruikte lijn, betrokken van Nunhem's Zaden N.V. 
De ouderdom van de gebruikte zaden was steeds ongeveer 12 maanden, be-
halve in experiment I. 1 В en in experiment I. 3 waar zaden door middel van 
gecontroleerde zelf- of kruisbestuiving werden verkregen en waar de leeftijd 
varieerde tussen de 7 en 10 weken. Deze gecontroleerde zelf- en kruisbestuivin­
gen werden verricht in klimaatkamers van het I.T.A.L. 
3. BESTRALINGSTECHNIEKEN 
Snelle neutronen werden gekozen, daar de mening bestaat dat dit type straling 
door zijn grote ionisatie-dichtheid een directere inwerking heeft op het gene­
tische materiaal (MACKEY I 951, EHRENBERG en NYBOM 1954 en BROERTJES 1966). 
Bestralingen werden verricht door de B.A.R.N. reactor (OOSTERHEERT, DE 
ZEEUW en BROERTJES 1962) van de ASSOCIATIE EURATOM-I.T.A.L. te Wageningen. 
In de experimenten I. i, I. 3, II. 1 en II. 2 werd droog zaad bestraald, in experi­
ment I. 2 planten in het derde bladstadium. 
De ontvangen doses werden voor het diploide zaadmateriaal (experimenten 
I. 1, II. 1 en II. 2) exact berekend* aan de hand van de gehalten N, O, H en С in 
een analyse van embryo's van zaden (CONTANT, in voorbereiding). Aangezien 
de chemische samenstelling van zaailing apices en tetraploide embryo's van 
zaden (experimenten I. 2 en I. 3) nog niet bekend is, werd de hier ontvangen 
dosis opgegeven alsof geldend voor menselijk spierweefsel. Bestralingsduur, 
dosering en ontvangen dosis worden gegeven in tabel 1. De toegepaste stralings­
dosis in rad bevatte steeds ongeveer 10 % contaminatie van gamma stralen. 
Bestraald zaad en controle materiaal werden steeds gedurende een uur geweekt 
in water waar stikstof doorheen geleid werd om een mogelijk zuurstofeffect 
tegen te gaan, ofschoon NYBOM, GUSTAFSSON en EHRENBERG (1952) uit hun ex­
perimenten concluderen dat bij snelle neutronen zuurstof geen of slechts een 
gering effect heeft. 
* Drs. R. B. Contant dank ik voor het beschikbaar stellen van de door hem verkregen analyse­
resultaten en de uitvoering van de berekening. 
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4. GROEICONDITIES 
Kieming van bestraald en controle zaad vond plaats op agar in steriele Petri­
schalen (experimenten Ι. ι en II. i) of in houten zaaikistjes in een samengestelde 
potgrond (experimenten I. 2, I. 3 en II. 2). Daar in experiment II. 1 de obser­
vaties evenals in de experimenten I. 2, I. 3 en II. 2 aan de volwassen of op­
groeiende planten werden verricht, werden ook hier de zaden enige dagen na 
kieming overgepoot in potgrond. Vier weken na uitzaai konden de plantjes op­
gepot worden in potten met een diameter van 9 cm. 
De observaties in experiment I. 1 (onderzoek naar de relatie tussen de fre­
quentie van chromosomale aberraties en het aantal uren na kieming) werden 
twee maal verricht ter controle van de verkregen resultaten. De eerste maal 
werden de zaden gekiemd in tafelladen in een kleine laboratorium-ruimte welke 
zo goed mogelijk op 2i°C (i9°-22°C) gehouden werd. De tweede maal werd 
gebruik gemaakt van een klimaatkamer op het I.T.A.L. waar kieming plaats 
vond op tafels onder zwart plastic bij 2i°C ( ± < o , 5 ) en een relatieve lucht­
vochtigheid van 60-70 %. Voor observaties werd de verlichting continu op een 
laag niveau gehouden. Ook voor experiment I. 2 werd gebruik gemaakt van een 
klimaatkamer op het I.T.A.L., waar de volgende condities heersten: verlichting 
12.000 lux 16 uur per dag, dag-temperatuur 23 "С, nacht-temperatuur 17°C> 
relatieve luchtvochtigheid 60-70 %. In de experimenten I. 2 en I. 3 werden 
stengel- en bladstekken beworteld in geaereerde vloeistoftanks. De stekken 
werden direct na het snijden in een groeistofpoeder gedoopt (Rhizopon) en in 
geaereerd gedestilleerd water geplaatst, dat na ongeveer twee dagen door 50 % 
Hoaglandse oplossing en na nogmaals twee dagen door 100 % Hoaglandse op­
lossing vervangen werd. 
De beworteling in experiment I. 2 geschiedde in een klimaatkamer op het 
I.T.A.L., waar ook de bestaande faciliteiten als plastic tanks en aeratiebuizen 
gebruikt werden. Het experiment I. 3 vond plaats op het Genetisch Laborato­
rium te Nijmegen in glazen met papier afgeschermde tanks welke geaereerd 
werden door middel van aquariumpompen. De gehele opstelling was geplaatst 
in een stekkasje waardoor een hoge relatieve luchtvochtigheid (60-80 %) ge­
handhaafd kon worden. Ondervinding leerde dat voor beworteling een goede 
aeratie belangrijk was en dat onder de 'Nijmeegse condities' het beter was de 
periode in gedestilleerd water en 50 % Hoaglandse oplossing met twee dagen te 
verlengen. Toch was het bewortelings-percentage op het I.T.A.L. nog steeds 
hoger (ongeveer 80 %), vergeleken bij de beworteling, die in Nijmegen verkregen 
werd (ongeveer 60 %). 
De teelt van de planten gebruikt in experimenten I. 3, II. 1 en II. 2 vond 
plaats in twee vollegrondskassen van het Genetisch Laboratorium te Nijmegen, 
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waar gedurende de perioden September-November en Februari-April supple-
mentaire verlichting gegeven werd met behulp van Philips HPT lampen 
(200 W / m 2 ) . 
5. CYTOLOGISCHE TECHNIEKEN 
a. Fixatieven 
De worteltopjes uit de experimenten I. 1 en I. 2 werden ongeveer 12-24 u u r 
gefixeerd in Douglas No. 11 fixatief (DOUGLAS 1965): 6 delen absolute alcohol, 
2 delen azijnzuur p.a. en 1 deel ethylacetaat. 
Na fixatie werd het materiaal opgeslagen in 70 % alcohol. Na enige dagen werd 
de 70 % alcohol door een verse hoeveelheid vervangen om de laatste zuurresten 
te verwijderen. Een enkele maal werd F.A.A. (DE NETTANCOURT en DEVREUX 
1969) als fixatief gebruikt: 1 deel formaline, 1 deel azijnzuur p.a. en 18 delen 
70 % alcohol. Worteltopjes uit experiment I. 3 werden allen gefixeerd in F.A.A. 
aangezien ervaring op het I.T.A.L. uitgewezen had, dat langdurige opslag van 
het materiaal in dit fixatief geen nadelige invloed op de kleuring uitoefende. 
Antheren (experiment II. 1) voor de pollensteriliteitsbepalingen werden ge-
fixeerd en opgeslagen in 70 % alcohol. 
Bloemknopjes voor het méiose onderzoek (experiment II. 2) werden gefixeerd 
in F.A.A. 
b. Kleurmethoden 
Alle worteltopjes werden gehydroliseerd en gemacereerd gedurende 6 minuten 
in I N HCL van 60 "C. In de experimenten I. 1 en I. 2 werden de worteltopjes 
gekleurd volgens de Feulgen methode (ongeveer 1 uur) en gesquashed in 0.5 % 
aceto-karmijn. In experiment I. 3 werden de worteltopjes direct na het mace-
reren gesquashed in 1 % orceine, een kleuring welke in grotere worteltopjes uit-
stekende resultaten gaf. 
Voor de bepaling van de pollensteriliteit (experiment II. 1) werden antheren 
uiteen gerafeld in een jood-joodkali oplossing (150 mg. Ь en 500 mg. KI per 
100 ml. water), waardoor de vrijkomende pollen gekleurd werden. Voor het 
méiose onderzoek werden antheren gesquashed in 1 % orceine. 
с Permanent maken van preparaten 
Preparaten werden permanent gemaakt door middel van dampdozen met be­
hulp van euparal als insluitmedium (CHRISTIANSEN 1965). 
6. TEL- EN MONSTERMETHODEN 
a. Zaadkiemingen (experimenten I. 1 A en B) 
In deze twee experimenten werden de zaden, nadat deze ter kieming uitgelegd 
waren op geregelde tijden gecontroleerd om het moment van kieming vast te 
ι? 
stellen. Kieming werd hierbij gedefinieerd als bet ogenblik waarop het kiem-
worteltje buiten de zaadhuid kwam; dit is een kenmerk dat gemakkelijk met 
het blote oog waargenomen kan worden. Nadat het kiemingstijdstip op deze 
wijze vastgesteld was, werden de worteltopjes op verschillende tijdsintervallen 
na kieming gefixeerd. 
b. Delingsfrequenties (experiment Ι. ι A en B) 
In experiment A werd de frequentie van meta-, ana- en telofasen bepaald in 
een monster van ongeveer 700 cellen per worteltopje. 
In experiment В werd de frequentie van late profasen meta-, ana- en telofasen 
bepaald en werd geteld in een monster van ongeveer 1500 cellen. 
с Chromosomale aberraties in de mitose 
Midden en late anafasen (experimenten I. 1 A-B, I. 2 en I. 3) werden geteld als 
normaal of abnormaal. In abnormale cellen werd het aantal bruggen en laggers 
vastgesteld. Als laggers werden gescored alle achterblijvende delen, dus zowel 
fragmenten als gehele achterblijvende chromosomen, daar deze twee typen ten­
gevolge van de geringe grootte van tomaten chromosomen niet altijd onder­
scheiden kunnen worden. 
d. Pollensteriliteit (experiment II. 1 en II. 2) 
Het percentage lege en verschrompelde pollen werd berekend in een monster 
van ongeveer 250 pollen uit één antheer per bloem. 
e. Meiosestoornissen 
Het percentage cellen met anafase I stoornissen werd per bloem berekend, 
waarbij in iedere gestoorde cel het aantal bruggen en laggers vastgesteld werd. 
Voorts werd het voorkomen van abnormaliteiten in anafase II aangetekend. 
Ook bij het scoren van abnormaliteiten in de meiotische anafase werd geen on-
derscheid gemaakt tussen fragmenten en gehele achterblijvende chromosomen; 
allen werden als laggers gescored. 
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HOOFDSTUK III 
SOMATISCHE SELECTIE IN KIEMEND ZAAD 
INLEIDING 
Tijdens de bestudering van somatische selectie in het kiemworteltje van kiemend 
zaad (experimenten Ι. ι A en B) werden de volgende bepalingen verricht: 
i. Kiempercentage in relatie tot het aantal uren na uitleg 
2. Delingsfrequenties in relatie tot het aantal uren na kieming 
3. Frequentie van anafase stoornissen in relatie tot het aantal uren na kieming 
en de onderlinge relatie tussen al deze factoren. 
Resultaten 
I. KIEMINGSPERCENTAGES 
De kiemingspercentages uit beide experimenten I. 1 A en В zijn weergegeven 
in figuur I. Hieruit blijkt dat in beide experimenten het bestraalde materiaal 
een kiemvertraging ondervond ; een kiemingspercentage van 50 % wordt in А 
7 uur en in В 52 uur later dan in het controle materiaal bereikt. 
J 1 _ J 1' ··*•< l i l ' I I I L_|_l ' I l l I I I I I ü 
20 (0 60 ! "80 100 120! HO 160 180 200 220 2(0 260 280 
1
 It ;: -i 
FIGUUR I 
Kiemingspercentage in relatie tot aantal uren na uitleg. 
Ρ = kiemingsvertragjng in experiment I. 1 A. Q = kiemvertraging in experiment I. 1 B. 
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Dit verschil wordt mogelijk veroorzaakt door de grotere dosis straling, welke 
В ontving (3010 rad, А 2650 rad) en welke een vertraging in de mitotische pro­
cessen tot gevolg heeft Ook de jongere leeftijd van de in В gebruikte zaden en 
mogelijke verschillen in milieu omstandigheden kunnen een invloed gehad heb­
ben Er was m В geen uiteindelijk verschil in kiemingspercentage tussen het 
bestraalde en onbestraalde materiaal Geregelde waarnemingen werden echter 
145 uur na uitleg gestaakt Een week later werd echter vastgesteld dat ook in 
het bestraalde materiaal hetzelfde kiemingspercentage als in de controle bereikt 
was. 
2. MITOTISCHE FREQUENTIES 
Zowel van onbestraalde als bestraalde worteltopjes werden m de experimenten 
A en В het percentage cellen m deling bepaald in relatie tot het aantal uren na 
kieming De waarnemingen over de afzonderlijke worteltopjes werden geklas­
seerd volgens toenemende groeityd na kieming en samengevoegd in groepen 
van ongeveer 3 tot 4 uur waarover de gemiddelde groeityd na kieming en het 
delmgspercentage ± de standaard fout werd berekend Het percentage cellen 
in deling werd berekend over het totaal aantal cellen in de groep, terwijl voor 
de berekening van de standaard fout gebruik werd gemaakt van een hoek-
transformatie (FISCHER en YATES 1963) volgens de formule 
σ = 2 Jn. sin (o 5 tang - 1 l· — ) * 
' q 
waarbij η het totale aantal cellen, ρ het aantal delende cellen en q het aantal 
niet delende cellen is Deze formule brengt bij de berekening van de standaard 
fout in procenten een correctie aan voor verschillen in monstergrootte welke 
tussen de groepen bestonden. 
In experiment A werd het delmgspercentage berekend over de frequentie van 
de stadia meta- tot en met telofase en in experiment В van late profase tot en 
met telofase, doch om dit experiment te kunnen vergelijken met A werd in В 
de berekening ook nog uitgevoerd over dezelfde stadia als in A. 
Deze observaties laten zien dat na kieming de mitotische frequentie maxima en 
minima vertoont, welke wijzen op opeenvolgende cycli (figuren II, III en tabel­
len 2, 3) Deze data tonen echter ook dat de natuurlijke biologische variatie, zelfs 
wanneer het materiaal op deze wijze gearrangeerd wordt, groot blijft 
Dat de in В gevonden waarden voor de frequenties van meta- tot en met telo-
fasen aanzienlijk lager zijn dan welke in A gevonden werden, wordt waarschijn-
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FIGUUR и, Experiment I. i A 
Mitosefrequentie in controle en bestraald materiaal in relatie tot het aantal uren na kieming 
uitgedrukt in procenten. 
TABEL 2. Experiment I. i A 
Frequentie van mitotische stadia (meta-, ana- en telofasen) uitgedrukt in procenten 
istandaard fout na hoektransformatie (X) volgens FISHER en YATES in relatie tot het aantal 











































0.12 ± 0.06 
0.88 ± 0.16 
0.97 ± 0.06 
0.73 ± 0 . 1 3 
1.74 ± 0 . 2 4 
1-55 ± 0 . 1 5 
1.40 ± 0.14 
0.55 ± 0.14 
1.72 ± 0.29 
1.56 ± 0.17 
1.08 ± 0.20 


































1.25 ± 0.22 
1.21 ± 0.25 
0.63 ± 0.09 
1.06 ± 0.16 
1.12 ± 0.16 
0.74 ± 0.28 
0.2 ± 0 . 1 1 
0.9З ± 0 . 1 7 
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FIGUUR m, Experiment Ι. ι В 
Mitosefrequentie in controle en bestraald materiaal in relatie tot het aantal 
uren na kieming uitgedrukt in procenten. 
lijk veroorzaakt doordat in В aanzienlijk grotere celmonsters geanalyseerd 
werden, welke daardoor een grotere proportie niet meer delende cellen bevatten. 
In beide experimenten stijgt zowel in het controle als in het bestraalde mate­
riaal het aantal delende cellen tot een maximum om vervolgens af te nemen en 
dan weer tot een hoger maximum te stijgen. In het bestraalde materiaal echter 
is het tweede maximum lager en de piek zelf breder. Deze waarnemingen geven 
aan dat na de eerste deling het aantal meristematische cellen in het bestraalde 
materiaal daalt en dat deze cellen zelf een grotere kinetische variabiliteit ten­
toonspreiden. Interessant is ook dat zowel in experiment A als В het bestraalde 
materiaal in de eerste piek een hoger maximum bereikt dan de controle. 
Wanneer wordt aangenomen dat het tijdsverschil tussen opeenvolgende maxi­
ma en minima de duur van de mitotische cyclus aangeeft, dan vinden we in het 
controle materiaal een gemiddelde cyclus van io uur (8-12 uur) in experiment А 
en circa 15 uur in experiment B. Het bestraalde materiaal gaf een gemiddelde 
van 13 uur (12-15 u u r ) ' n experiment A en minstens 22 uur in experiment B. 
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TABEL 3. Experiment Ι. ι В 
Frequentie van mitotische stadia (a: pro-, meta-, ana- en telofasen; b: meta-, ana- en telofasen) uitgedrukt in procenten ±standaard fout na 







































0.85 ± 0 . 1 2 
I.26 ± 0.13 
1.24 ± 0.09 
1.10 ± 0 . 0 8 
0.86 ± 0.08 
0.61 ± 0.09 
2.00 ± 0.18 
1.9 ± 0 . 1 8 
1.91 ± 0 . 1 6 
1. ± 0.5 
0.45 ± 0.09 
0.74 ± 0.10 
0.68 ± 0.07 
0.59 ± 0.06 
0.52 ± 0.07 
0.52 ± 0.08 
1.01 =L 0.13 
1.16 ± 0.14 
1.17 ± 0 . 1 1 

























I.83 ± 0.17 
O.96 ± 0.08 
0.70 ± 0.10 
0.94 ± 0.08 
1.08 ± 0.03 
1.18 ± 0 . 1 0 
1.41 ± 0 . 1 1 
1.49 ± 0-19 
O.82 ± 0 . 1 2 
0.66 ± 0.06 
0.28 ± 0.08 
0.52 ± 0.06 
0.68 ± 0.08 
0.79 ± 0.08 
0.65 ± 0.07 
0.73 ± 0 . 1 3 
Uit deze gegevens blijkt dat tussen experiment A en В aanzienlijke verschillen 
bestaan, zowel bij vergelijking van de controles als van het bestraalde materiaal. 
Mogelijke oorzaken van dit gevonden verschil zouden kunnen zijn dat in ex­
periment В een hogere dosis gegeven werd, dat jongere zaden gebruikt werden 
en dat verschillen in milieu-omstandigheden aanwezig waren in vergelijking tot 
proef A. Uit beide experimenten blijkt echter dat in het bestraalde materiaal de 
mitotische cyclus langer is dan in de controle, terwijl ook de kiemingspercenta-
ges in relatie tot het aantal uren na uitleg laten zien, dat het bestraalde materiaal 
een langere periode nodig heeft om tot kieming en eerste celdeling te komen. 
3. CHROMOSOMALE ABERRATIES 
De geanalyseerde worteltopjes werden geklasseerd volgens opklimmende tijds­
duur na kieming en de gemiddelde groeitijd van de geklasseerde groepen werd 
berekend (tabel 4). In iedere groep werden voorts het totale aantal gestoorde en 
het percentage gestoorde anafasen berekend en de 95 % betrouwbaarheids-
grenzen waarbinnen deze percentages liggen (DOCUMENTA GEIGY) opgezocht. In 
de gestoorde anafasen werd het percentage met bruggen, respectievelijk het ge­
middeld aantal bruggen per gestoorde anafase en het percentage anafasen met 
laggers respectievelijk het gemiddeld aantal laggers per gestoorde anafase be­
rekend (tabel 4). In een aantal anafasen konden zowel bruggen als laggers vast­
gesteld worden, zodat de som van het percentage anafasen met bruggen plus 
het percentage met laggers groter is dan het percentage gestoorde anafasen. 
Daar vooral preparaten van jonge kiemworteltjes veel achtergrondkleuring 
bezaten, was het vaststellen van de gebruikte criteria (bruggen en laggers) niet 
gemakkelijk. Vooral kleine achterblijvende laggers waren vaak moeilijk met 
zekerheid van de achtergrondkleuring te onderscheiden, zodat in experiment В 
alleen grotere zeer duidelijk te onderscheiden laggers geteld werden. Om deze 
reden vertonen vooral de experimenten A en В verschillen in de aangegeven 
percentages anafasen met laggers, verschillen waaraan dus geen al te groot ge­
wicht gehecht moet worden. 
Wanneer we het percentage abnormale anafasen beschouwen (tabel 4 en 
figuur IV), dan zien we dat zowel voor experiment A als В deze een hoogtepunt 
bereiken tussen de 9 en 13 uur na het doorbreken van het kiemworteltje. Hierna 
vindt een gestage afname van het percentage gestoorde anafasen plaats. Met 
toenemende leeftijd en lengte van het kiemworteltje wordt het primaire wortel-
meristeem steeds kleiner en bezit het dientengevolge steeds minder delende cel­
len. Om deze reden kan uit de afwezigheid van gestoorde anafasen 370 uur na 
kieming niet geconcludeerd worden dat deze geheel verdwenen zijn, daar de 
kans van een z.g. statistische ontsnapping hier te groot is. 
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TABEL 4 
Frequentie van chromosomale abnormaliteiten gedurende verschillende tijdsintervallen na kieming 
Experiment 
I. i A 













1 7 0 
















I I I 




















































































4 . 0 













2 . 0 
2 . 0 
1.6 
ΐ · 5 
2 . 8 




2 . 4 




ΐ · 3 
1.0 
1.7 











0 10 30 IO 
А - experiment Ι IA·* 
В=experiment I IB· « 
SO 60 
Ч--4.-4-
- o — 1 _ 
_ l _ ZSZ 
-L· 170 250 
5 * mitotische cyclus 
3 7 0 uren 20 
— 2 « — - I — - 3 « · 
FIGUUR iv, Experimenten I i A en В 
Percentage abnormale anafasen in relatie tot' a. Het aantal uren na kieming; b het aantal 
mitotische cycli na kieming. 
In menstemen van secundaire worteltopjes werden 250 uur na kieming nog 
steeds anafase bruggen waargenomen, doch hier hebben we waarschijnlijk te 
maken met cellen welke zich dedifferentieerden tijdens de vorming van de se­
cundaire wortel en dus niet sinds het begin van kieming in deling waren ge­
weest. Van de geanalyseerde secundaire worteltopjes hadden 8 van de 18 één of 
meer anafase bruggen ; voorts bleken alle 8 cytochimeren te zijn. 
Het gemiddeld aantal bruggen, respectievelijk laggers per gestoorde anafase 
op de verschillende tijden na kieming varieerde voor beide abnormaliteiten 
tussen de 2.8 en 1.0. 
Indien wij voor de mitotische cyclus in het bestraalde materiaal een periode 
van ongeveer 15 uur nemen, dan kan de somatische selectie ook in termen van 
deze biologische factor uitgedrukt worden (figuur IV). Uit de gevonden waar-
nemingen blijkt dan dat anafase stoornissen gedurende de eerste cyclus tot 
uiting komen, gedurende de tweede cyclus het snelst weggeselecteerd worden 
(afname van ongeveer 48 naar 20 %) en langzamer in de daaropvolgende derde 
en vierde cyclus (afname van 20 naar 12 %). 
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HOOFDSTUK IV 
SOMATISCHE SELECTIE IN STEKKEN 
INLEIDING 
Het onderzoek naar de afname van chromosomale aberraties in kiemend zaad 
(experimenten Ι. ι A en B) wees uit dat in ieder geval de meeste chromosomale 
aberraties welke zich in de anafase manifesteren snel weggeselecteerd worden. 
Om na te gaan of mogelijkerwijze een gering aantal van deze aberraties, welke 
als gevolg van statistische ontsnapping niet meer in experiment Ι. ι geconsta­
teerd werden, zich toch in het somatische weefsel handhaafden, werden van 
diploide (experiment I. 2) en tetraploide planten (experiment I. 3) op verschil­
lende planthoogten stekken genomen, beworteld en onderzocht op het voor­
komen van anafase afwijkingen. 
Zaailingen van de diploide lijn LA 13 - dezelfde als welke in experiment I. 1 
werd gebruikt - werden in het derde bladstadium bestraald. Door de bestraling 
in dit stadium toe te passen, werd beoogd een groter aantal aberrante cellijnen 
te verkrijgen, welke zich mogelijk langer in het somatisch weefsel kunnen hand­
haven. Drie doses werden toegepast (tabel 5), omdat geen gegevens bekend 
waren over een optimale dosis voor een dergelijk onderzoek. 
Naast een bepaling van de aberratie frequentie in bewortelde stekken van de 
hoofdstengel, welke op verschillende planthoogte genomen waren, werden ook 
de pollensteriliteit en anafase I abnormaliteiten in de méiose onderzocht. Deze 
waarnemingen echter zullen tezamen met de andere waarnemingen over het 
sporogene weefsel in hoofdstuk V behandeld worden. 
Nadat een methode ontwikkeld was om bladstekken te bewortelen v/erden in 
experiment I. 2 ook een aantal stekken van dit type onderzocht. De observaties 
welke uit deze stekken naar voren kwamen werden bij die van de stengelstekken 
gevoegd (tabel 5). 
In het algemeen kan gezegd worden dat de ervaringen welke in experiment I. 2 
opgedaan werden, nuttig waren bij de opzet van de experimenten I. 3, II. 1 en 
II. 2. 
In experiment I. 3 werden van drie als zaad bestraalde tetraploide lijnen be-
wortelde bladstekken en laterale zijscheuten op het voorkomen van anafase 
aberraties onderzocht om na te gaan of de tetraploide een grotere frequentie 
van chromosomale aberraties bezat waaruit een grotere buffercapaciteit van de 
tetraploide in vergelijking met de diploide zou kunnen blijken. In dit experiment 
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werden in hoofdzaak bladstekken beworteld, daar deze methode de planten 
meer intact laat. 
Van iedere geanalyseerde plant werden worteltopjes van het eerste blad en 
zo mogelijk een aantal hogere bladeren onderzocht. Voorts werd in dit experi­
ment zaadbestraling toegepast om het meer in overeenstemming te brengen met 
de waarnemingen van experimenten I. i. De gebruikte lijnen waren de tetra-
ploide Lukullus en twee tetraploide Moneymaker lijnen. Lukullus ontving zowel 
een lagere als een hogere dosis, de twee Moneymaker lijnen alleen een hogere 
dosis (tabellen ι en 6a en b). 
Van één plant, waar in één der bladstekken bijzonder duidelijke anafase 
aberraties gevonden werden, werden ook alle gevormde zijscheuten beworteld 
en onderzocht. 
Resultaten 
I. SOMATISCHE SELECTIE IN STENGEL- EN BLADSTEKKEN VAN DE DI-
PLOIDE LIJN LA 13 BESTRAALD IN HET DERDE BLADSTADIUM (EXPERI-
MENT II. l ) . 
In het totaal werden bij de drie toegepaste doses 21 planten op verschillende 
hoogten onderzocht, doch de gevonden aberratie frequenties waren uiterst laag 
en daar noch significante verschillen, noch een trend tussen verschillende plant-
hoogten (5de, 9de, 19de en 35ste bladhoogte) aanwezig waren, werden deze ge-
summeerd. Ook verschillen tussen de toegepaste doses werden niet aangetroffen 
(tabel 5). 
Het percentage stekken met abnormale anafasen, evenals het percentage ab-
normale anafasen met betrouwbaarheidsgrenzen (95 %) in het totale aantal 
geanalyseerde anafasen, respectievelijk het percentage anafasen met 1 brug, 
2 bruggen en alleen laggers werd berekend. Voorts werd de proportie en het 
percentage vastgesteld, dat ieder van de geregistreerde anafase stoornis typen 
innam in het totale aantal gestoorde anafasen (tabel 5). 
De in het bestraalde materiaal gevonden aberratie frequentie is slechts weinig 
hoger dan die in de controle. Er is echter een duidelijk kwalitatief verschil ; in 
het bestraalde materiaal worden dubbele bruggen aangetroffen, welke in de 
controle geheel ontbreken. De dubbele brug is zelfs de meest voorkomende 
stoornis (50 %). Hierbij moet opgemerkt worden dat één cel met 2 bruggen en 
1 lagger dubbel gerekend werd, namelijk als cel met dubbele brug en als cel met 
lagger. 
Een onderlinge vergelijking van stekken binnen een plant was slechts zelden 
mogelijk, daar niet alle stekken bewortelden en niet alle onderzochte wortel-
topjes delende cellen bezaten. 
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TABEL 5. Experiment I. 2 
Anafase abnormaliteiten op hogere plantniveau's in diploide planten bestraald in het derde bladstadium. 
Stektype 
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Α. Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten in het totale aantal anafasen. 
B. Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten in het totale aantal abnormale anafasen. 
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De meest geprononceerde aberraties werden gevonden op de 9de bladhoogte 
in één plant welke een dosis van 320 rad ontvangen had. De gemiddelde aber-
ratie frequentie in deze stek was 5.2 %. In 3 van de 8 geanalyseerde worteltopjes 
werden anafase bruggen gevonden; in worteltopje a. 4 van de 25 anafasen 
(3x2 bruggen, ixi brug), in worteltopje b. 1 van de 21 (1x2 bruggen) en in 
worteltopje с. з van de 21 (3x2 bruggen). 
In de overige worteltopjes werden geen anafase stoornissen gevonden. 
In deze stek werd ook persistentie van de nucleolus tot in de meta- en zelfs 
ana- telofase geconstateerd, benevens interfase abnormaliteiten en enige anafase 
verkleving. De interfase vertoonde vaak cellen met twee kernen, waarbij soms 
beide kernen drie tot vier nucleoli bezaten, welk door draden verbonden waren. 
Een dergelijke kern was dan ook vaak gelobd of mogelijk begeleid door een 
microkern, het was namelijk niet mogelijk deze twee duidelijk te onderscheiden. 
De lob of microkern bevatte steeds een nucleolus, die dooreen draad verbonden 
was met de nucleoli in de hoofdkern. Een verder onderzoek naar nucleolus per­
sistentie in 3 andere bestraalde en in 8 controle planten toonde aan dat deze 
persistentie in het bestraalde materiaal veel frequenter voorkwam ; in deze vier 
geanalyseerde planten tussen de 23-36 % van de geanalyseerde metafasen, ter­
wijl in het controle materiaal een frequentie van 6 % en nooit persistentie tot 
in de ana-telofase gevonden werd. In de drie overige bestraalde planten was de 
nucleolus persistentie niet geassocieerd met interfase en anafase stoornissen. 
De volgende typen nucleolus persistentie werden in het bestraalde materiaal 
geconstateerd : 
a. Een persisterende nucleolus van variabele grootte welke door twee niet 
chromosomale draden verbonden is met de twee nucleolaire chromosomen; 
vaak is deze nucleolus in deling. 
b. Twee persisterende nucleoli, vaak van ongelijke grootte, verbonden door 
niet chromosomale draden met twee waarschijnlijk homologe chromosomen. 
с Een persisterende nucleolus verbonden met een chromosoom. 
d. Nucleoli van sterk gereduceerde grootte, welke tussen de anafase polen 
uitgestrekt worden door middel van niet chromosomale draden. 
e. Tot knoppen gereduceerde nucleoli welke in de telofase kernen getrokken 
worden door de nucleolaire chromosomen. 
f. Losliggende nucleoli welke in het cytoplasma liggen. 
Alle hier beschreven typen in alle geanalyseerde worteltopjes van alle planten 
werden echter steeds met normale meta- en anafasen gevonden; ook werden 
steeds verschillende typen van persistentie gevonden in hetzelfde worteltopje. 
Het is dan ook niet duidelijk of het hier een directe invloed van de straling op 
de chromosomen betreft, of een fysiologisch effect van de straling. 
30 
2. SOMATISCHE SELECTIE IN BEWORTELDE BLADSTEKKEN EN LATERALE 
ZIJSCHEUTEN IN DRIE ALS ZAAD BESTRAALDE TETRAPLOIDE LIJNEN 
In het totaal werd van 46 bestraalde tetraploide planten een eerste en hoger 
blad geanalyseerd. Deze planten waren verdeeld over twee doses en drie lijnen, 
waarbij echter slechts één lijn (Lukullus) zowel de lage als de hoge dosis ont-
ving en de beide andere (tetraploide Moneymaker lijnen) alleen de hoge dosis. 
De totalen van alle geanalyseerde planten, bladstekken en worteltopjes en 
abnormale anafasen van alle lijnen binnen ieder der gebruikte doses werden 
gesummeerd in groepen voor respectievelijk het iste en 2de, 3de en 4de en 5de 
en 6de blad, daar een dalende trend in de aberratie frequentie met toenemende 
bladhoogte in de onderzochte planten waargenomen werd. De drie lijnen binnen 
de hogere dosis werden gesummeerd daar tussen deze lijnen geen significante 
verschillen aangetroffen werden. De twee doses werden zowel gescheiden als 
tezamen geanalyseerd daar het verschil tussen deze doses wel een trend aangaf. 
Evenals bij het onderzoek naar de aberratie frequentie in de diploide planten 
werden het percentage stekken waarin abnormale anafasen gevonden werden, 
het totale percentage abnormale anafasen met betrouwbaarheidsgrenzen 
(95 %). respectievelijk het percentage met 1 brug, 2 bruggen, 1 brug en 1 lagger 
en alleen laggers berekend. In dit onderzoek werd dus wel één extra categorie, 
nl. 1 brug met 1 lagger onderscheiden. Voorts werd een cel met 3 bruggen 
dubbel gerekend, nl. als cel met dubbele en cel met enkele brug. Voorts werd de 
proportie en het percentage, dat elk van de geregistreerde anafase stoornis 
typen innam in het totale aantal gestoorde anafasen, vastgesteld. 
Een en ander zoals weergegeven in de tabellen 6a en b; in tabel 6a staan de 
totalen van de bladgroepen voor de lage en hoge dosis gescheiden aangegeven, 
in tabel 6b zijn deze gesummeerd in de subtotalen en wordt ook het totaal van 
al het bestraalde en het controle materiaal gegeven. 
Wanneer de totalen van de verschillende groepen vergeleken worden, dan 
blijkt dat met toenemende bladhoogte de frequentie van bladeren, waarin ab-
normale cellen gevonden worden en het percentage abnormale cellen af te 
nemen. De gevonden betrouwbaarheidsgrenzen voor de percentages abnormale 
anafasen geven aan, dat alleen in de eerste groep (summatie van iste en 2de 
blad) significant meer anafase abnormaliteiten aangetroffen worden dan in het 
controle materiaal en de twee overige groepen. 
Bekijken we echter de verschillende typen van anafase stoornissen, dan blijkt 
dat in het bestraalde materiaal ook op hogere planthoogte anafase stoornissen 
aangetroffen worden, welke kwalitatief verschillen van die in het controle ma-
teriaal. Dubbele bruggen en enkele bruggen met een lagger ontbreken daar 




TABEL 6a. Experiment I. 3 
Frequentie en percentage van abnormale anafasen en de verschillende typen van anafase stoornissen op verschillende planthoogten in bestraalde 
tetraploide lijnen. 
Bladstek ie en 2e lage dosis hoge dosis 
Dosis in rad 
Geanalyseerde planten . 
Geanalyseerde bladstekken 
Geanalyseerde worteltopjes 
Worteltopjes met anafasen 
% stekken met abnormale anafasen 
Proportie en % abnorm, anafasen 
Betrouwbaarheidsgrenzen (95 %) 
A4 
Enkele brug . 
Dubbele brug 
Enkele brug met lagger 
Laggers . . . . 
Enkele brug . 
Dubbele brug 
Enkele brug met lagger 
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7 . 2 = 17. 
7 3 5 9 = 0.6 
0.Ι-Ι.8 
7 3 3 9 = 0.3 
з 5 9 = 0.3 
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'/2 = 5 0 . 
Α. Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten in het totale aantal anafasen. 
B. Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten in het totale aantal abnormale anafasen. 
TABEL 6b. Experiment I. 3 
Frequentie en percentage van abnormale anafasen en de verschillende typen van anafase stoornissen in de subtotalen en het totaal van de 
bestraalde en onbestraalde tetraploide lijnen. 
Gea 
1 otaien 
nalyseerde planten . . . . 
Geanalyseerde bladstekken . 
Geanalyseerde worteltopjes . 
Worteltopjes met anafasen . 
% stekken met abnormale anafasen 
Proportie en percent, abnormale anafasen 
Betrouwbaarheidsgrenzen (95 %) 
A 
В 
Enkele brug . 
Dubbele brug 
Enkele brug met lagger 
Laggers . . . . 
Enkele brug 
Dubbele brug . . . . 
Enkele brug met lagger 
Laggers 
• Subtotaal: Totaal lage en hoge dosis. 
Subtotaal I* 
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Vil = 50. 
7l2 = I?· 
Vu = 33. 
A. Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten 
B. Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten 
Subtotaal III* 
5e en 6e blad Totaal 
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in het totale aantal anafasen. 
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quente aberratie van alle geregistreerde stoornissen (42. %), gevolgd door lag-
gers (32. %), enkele bruggen (20. %) en enkele bruggen met laggers (5. %). In het 
controle materiaal werden slechts enkele bruggen en laggers gevonden. 
De aantallen geanalyseerde cellen waren evenals in het diploide materiaal te 
gering om een vergelijking tussen stekken en worteltopjes mogelijk te maken. 
Dit was eveneens onmogelijk voor de verschillende storingstypen welke in de 
anafase onderscheiden werden. 
De betrouwbaarheidsgrenzen lieten binnen de groepen van gesummeerde 
bladeren geen significante verschillen zien tussen de twee toegepaste doses, doch 
er was een aanwijzing dat in de lijn bestraald met de lage dosis meer aberraties 
voorkwamen. Summatie van alle bladhoogten (tabel 7) liet inderdaad zien dat 
de Lukullus lijn bestraald met de lage dosis significant meer aberraties bezat dan 
alle lijnen, waaronder Lukullus, welke de hoge dosis ontvingen. Voorts bleek er 
in de hoge dosis geen significant verschil te bestaan tussen Lukullus en de twee 
tetraploide Moneymaker lijnen. Hieruit blijkt dat bij de lage dosis, in ieder geval 
in Lukullus, meer aberrante anafasen gevonden worden. 
TABEL 7 
Vergelijking proportie en percentage anafase stoornissen tussen lijnen welke de lage en de 
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De data uit tabel 6a en b suggereren dat met toenemende planthoogte het 
merendeel der anafase stoornissen weggeselecteerd wordt. Om deze aanwijzing 
verder te testen werden van één Lukullus plant (lage dosis) 11 laterale zijscheuten 
gestekt en onderzocht. In de voor dit doel uitgekozen plant werd in de wortel-
topjes van het eerste blad een hoge proportie anafase stoornissen van verschil-
lende typen gevonden (61гб, ι x 1 brug, 4 x 2 bruggen en ι χ 4 bruggen), terwijl 
deze in het vierde blad (%з) niet werden aangetroffen. De analyse van alle zij­
scheuten en bladeren welke van deze plant verkregen konden worden (tabel 8) 
laat zien, dat de verschillende typen anafase stoornissen zich ook hoog in de 
plant kunnen handhaven, ofschoon de frequentie van dubbele bruggen naar 
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TABEL 8 
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bovengaande wel minder schijnt te worden. De aantallen geanalyseerde ana-
fasen per planthoogte zijn echter opnieuw te gering om definitieve conclusies te 
trekken. 
Toch is het interessant op te merken, dat van iedere vier planthoogten er 
telkens drie planthoogten chromosomale aberraties bezitten - behoudens één 
uitzondering waar geen delende cellen aangetroffen werden - terwijl één er ge-
heel vrij van is (4de, 8ste en 12de planthoogte). Om na te gaan of deze twee 
groepen inderdaad statistisch van elkaar te onderscheiden waren, werden de 
planthoogten zonder en de planthoogten met aberraties apart gesummeerd en 
vergeleken. Uit deze vergelijking bleek dat deze twee groepen inderdaad per-
centueel significant van elkaar verschilden (tabel 9). 
TABEL 9 
Vergelijking van gesummeerde planthoogten zonder en met anafase stoornissen van de in 
tabel 8 geanalyseerde plant. 
, Proportie en Betrouwbaarheidsgrenzen 
Summatie planthoogten
 % abnormale anafasen (95 %) 
Zonder anafase stoornissen "1*3 = o. o. - 8.2 
Met anafase stoornissen гіІіаі= 13.5 9.1-19.1 
Deze situatie suggereert dat deze plant uit twee sectoren bestaat; één kleine 
zonder anafase abnormaliteiten en een grote waarin een vrij hoog percentage 
(5-38. %) anafasen met stoornissen van verschillende typen gevonden wordt. 
Opmerkelijk is dat in de meeste gevallen stoornissen van verschillende typen op 
dezelfde planthoogte aangetroffen worden (tabel 8). Wanneer het percentage 
bepaald wordt, dat ieder type anafase stoornis inneemt in het totale aantal ge-
stoorde anafasen, dan blijkt dat anafasen met laggers het meest voorkomen 
(44.%), waarbij het aantal laggers per cel varieerde van 1 tot 5. Vervolgens 
kwamen anafasen met dubbele bruggen (32. %), gevolgd door cellen met één 
enkele brug en één lagger (12. %) en cellen met alleen één enkele brug (12. %). 
In de 11de zijscheut werden twee anafasen waargenomen met respectievelijk 
een enkele en een dubbele brug, waarbij bovendien alle chromosomen in sterke 
mate verkleefd waren; een verkleving welke ongetwijfeld tot de dood van de 
betreffende cellen moest leiden. Deze waarneming geeft waarschijnlijk één der 
oorzaken aan, waarom chromosomale aberraties in geen der geanalyseerde or-
ganen de overhand krijgen. 
Chromosomen tellingen in een klein aantal cellen in deze plant toonde de 
aanwezigheid van hypo- en hypertetraploiden aan, welke waarschijnlijk ver-
oorzaakt worden door het achterblijven van chromosomen tijdens de anafase. 
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HOOFDSTUK V 
SOMATISCHE SELECTIE EN CHIMEERFORMATIE 
IN HET SPOROGENE WEEFSEL 
INLEIDING 
In een oriënterend onderzoek met een gering aantal planten in experiment I. 2, 
welke in dat geval niet op verschillende hoogten gestekt waren, werd de pollen-
steriliteit onderzocht. Dit onderzoek wees uit dat bij stijgende dosis de pollen-
steriliteit toenam en gaf voorts een aanwijzing dat de steriliteit in de eerste tros 
gemiddeld hoger was dan in de volgende trossen. Deze laatste observatie zou 
mogelijkerwijze verklaard kunnen worden door de sympodiale groeiwijze van 
de tomaat, waarbij de eerste tros als eindpunt van de hoofdas anders zal zijn 
dan de volgende welke allen eindpunten van opeenvolgende zijassen zijn. 
Een eveneens beperkt onderzoek in experiment I. 2 van de eerste anafase van 
de méiose wees uit dat dit stadium in minder dan 10 % van de knopjes met onge-
veer de juiste lengte werd aangetroffen, doch dat in een aantal van deze anafasen 
aberraties zoals bruggen en laggers waargenomen konden worden, waarbij de 
laatste categorie de meest frequente was. 
De gegevens welke uit dit materiaal naar voren kwamen gaven dus aan, dat 
pollensteriliteit en anafase I aberraties mogelijkheden boden om somatische 
selectie en chimeervorming op cytologische basis in het sporogene weefsel van 
de M 1 plant te onderzoeken. Gerealiseerd werd dat pollensteriliteit slechts een 
indirect criterium is voor chromosomale veranderingen en dat anafase I aber-
raties slechts in geringe frequentie gevonden zouden worden. 
Gebruikmakend van deze criteria werd somatische selectie en chimeervor-
ming onderzocht in twee experimenten, waarbij verschillende lijnen en krui-
singen als zaad bestraald werden. In experiment II. 1 werd de pollensteriliteit in 
bestraald (3010 rad) zowel als onbestraald materiaal onderzocht (iste-8ste 
bloemtros) in de lijnen LA 13 en LA 180 en de reciproke kruisingen tussen deze 
twee. 
Doordat geen der planten van de lijn LA 180 in de eerste bloemtros tot bloei 
kwam, werden de planten van deze lijn en de planten in de overige lijnen en 
kruisingen waar dit eveneens het geval was, niet in de analyse opgenomen. 
Sporadisch werden ook knopjes onderzocht op anafase I aberraties, doch steeds 
bleek dat dit stadium uiterst moeilijk te vinden was, zodat een systematisch 
onderzoek onmogelijk bleef. 
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Om deze reden werd in experiment II. 2, waar de nadruk gelegd werd op het 
onderzoek naar anafase I aberraties, gebruikgemaakt van een commerciële lijn -
NunhenÏs Moneymaker - daar gehoopt werd dat in deze krachtige groeier een 
hoger percentage knopjes met anafasen I aangetroffen zou worden. Bovendien 
werd ook in deze lijn, waar dit althans nog mogelijk was, de pollensteriliteit 
geanalyseerd van de ι s t e l d e bloemtros. Door ruimtegebrek moest helaas het 
bestraalde materiaal (2 doses 3010, respectievelijk 4515 rad) en het controle 
materiaal na elkaar geteeld worden. Hierdoor kon dus geen absolute vergelij­
king tussen de controle en de bestraalde planten gemaakt worden, maar werd 
toch een indruk verkregen van de natuurlijke variatie in deze lijn. 
Aangezien zowel in experiment II. 1 als II. 2 pollensteriliteit bestudeerd werd, 




In de verschillende lijnen en kruisingen uit de experimenten II. 1 en II. 2 
werden zowel voor het controle als het bestraalde materiaal per plant de ge­
middelde pollensteriliteit berekend van alle bloemen in de eerste, respectievelijk 
latere trossen. De resultaten van deze analyse staan weergegeven in tabel 10. 
Hieruit blijkt dat de pollensteriliteit in het bestraalde materiaal sterk verhoogd 
is en dat er slechts een gering verschil in pollensteriliteit bestaat tussen de eerste 
en hogere trossen. 
In de controles is, tengevolge van de geringe variatie welke in dit materiaal 
gevonden werd, dit verschil significant. In het bestraalde materiaal werd in vier 
van de vijf gevallen in de hogere trossen een lagere steriliteit gevonden, een 
waarneming welke overeenkomt met de inleidende waarnemingen in experi­
ment I. 2, doch tengevolge van de grotere variatie in het bestraalde materiaal 
was er slechts in één geval een significant verschil tussen eerste en latere trossen. 
Wanneer in het controle materiaal de gemiddelde pollensteriliteit plus twee-
maal de standaard deviatie over de gemiddelde waarden van de eerste, respec-
tievelijk alle latere trossen, in alle geanalyseerde planten, wordt berekend, dan 
is het mogelijk de bestraalde planten in vier categorieën in te delen (tabel 11): 
a. eerste en latere trossen minder of even steriel als de controle ; 
laag/laag type ( < / < ) , 
b. eerste minder, latere meer steriel dan de controle; laag/hoog type ( < / > ) , 
с eerste meer, latere minder steriel ; hoog/laag type ( > / < ) , 
d. eerste en latere sterieler; hoog/hoog type ( > / > ) . 
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TABEL IO 
Verschillen in pollensteriliteit tussen de eerste en latere bloemtrossen van de lijnen LA 13, Moneymaker en de reciproke kruisingen van LA 13 χ 
LA 180. 
Expcn- Lijn of 
ment kruising 
Controle materiaal Bestraald materiaal 
Pollen-
stenh-
iros planten Bloemen teit 
Bloem- Aantal ,, P- Bloem- Aantal „,„.·." ,, P- Dosis 
V « " * 1 waarde tro, p l a n t e n B l o e m e [ l " ^ " ^ ^
Л
 waarde m rad 
II. 1 LA 13 
LA 13 χ 
LA 180 
LA 180 χ 
LA 13 
i-ste 7 18 4.1% 
+ 1.8% <0.02 
latere 7 40 5-9% 
l-ste 8 13 2.2% 
+ 7 . 4 % < o o o i 
latere 8 88 9.6% 
i-ste 7 14 1.8% 
+ 1.7% <o.ooi 
latere 7 75 3.5% 
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— 6-5% >o. io 3010 
—10.3% <o.ooi 3010 
— 5.1% >o.05 3010 
+ 7-5% >o.05 Зою 
— 4.6% >o. io 4515 
TABEL II 
Frequentie van de verschillende pollensteriliteits categorieën welke in de bestraalde planten 
van de onderzochte groepen gevonden worden en de waarschijnlijkheid in procenten waar-
mee de gevonden combinatie in de betreffende groep optreedt. 
Lijn of 
Pollensteriliteit 
Dosis Controle materiaal Bestraald materiaal 
χ + 2 s.d.* latere latere trossen Aantal Waarschijnlijkheid kruising „ J л ι * •>·"• •"«"»
 I e t r o s 
r a a
 ie tros trossen laag hoog planten m procenten 
LA 13 3010 8.3% 12.9% Laag 
Hoog 2 2 
LA13X 3010 4.6% 24.4% Laag 2 
LA 180 Hoog 7 2 
LA 180 χ 3010 3.7% 7.9% Laag 4 2 
LA 13 Hoog 2 6 
Nunhem's 3010 20.0% 12.9% Laag 2 2 
Moneymaker Hoog 1 7 
Nunhem's 4515 idem idem Laag 









Laag: < gemiddelde pollensteriliteit + 2χ standaard deviatie in controle. 
Hoog: > gemiddelde pollensteriliteit + 2χ standaard deviatie in controle. 
* χ + 2 s.d. = gemiddelde pollensteriliteit + 2x standaard deviatie. 
D e frequenties van de verschillende categorieën binnen iedere groep (lijn, 
kruising en stralingsdosis) is echter te gering o m deze met een chikwadraat te 
toetsen. D a a r o m werd, aannemend dat we in dit geval met een tetranomiale 
distributie te maken hebben, in iedere groep het totale aantal mogelijke c o m -
binaties waarin de geanalyseerde planten binnen de vier categorieën kunnen voor-
k o m e n en de kans waarin de betreffende combinat ie gevonden werd, berekend 
met behulp van PASCAL'S formule* (MAYNARD-SMITH, PENROSE en SMITH 1961) en 
STERLING'S benadering van de faculteitswaarden van gebroken getallen 
(BROWNLEE 1961). 
Wanneer wij stellen dat de vier categorieën een gelijke kans hebben o m voor 
te komen , dan blijkt uit tabel 11 dat de groepen L A 13 χ L A 180, L A 180 χ 
LA 13 en Nunhem's Moneymaker bestraald met 4515 rad significant van deze 
verwachting afwijken. Voorts blijkt dat in iedere groep de hoog/laag en hoog/ 
h o o g categorieën tezamen het meest frequent voorkomen. 
* Dr. L. T. Douglas dank ik voor de statistische bewerking van de gegevens. 
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Een nadere beschouwing van de pollensteriliteit laat zien dat binnen indivi­
duele planten en bloemtrossen verschillende steriliteitspatronen met behulp van 
de 99 % betrouwbaarheidsgrenzen (DOCUMENTA GEIGY) onderscheiden kunnen 
worden en dat bloemen tot dezelfde of een andere populatie kunnen behoren. 
Door middel van deze analyse vinden we dus het aantal weefsels dat, voor wat 
TABEL 12 
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ongeveer 2 (1-3) 
ongeveer 2 (1-3) 
ongeveer 1 (1-2) 
betreft pollensteriliteit, verschillend van elkaar is en hiermede een indicatie over 
het aantal initiaalcellen dat voor de vorming van het sporogene weefsel aan­
sprakelijk is (tabel 12). Deze tabel toont dat in de bestraalde lijnen en krui­
singen gemiddeld twee initiaalcellen verantwoordelijk zijn voor de vorming van 
het sporogene weefsel. Bij de verhoogde stralingsdosis neigt dit aantal echter 
naar één initiaalcel. 
Daar deze analyse ons in staat stelde verschillende weefsels van tros tot tros 
en zelfs binnen een tros te volgen, kon van de op deze manier geanalyseerde 
planten een gedetailleerd beeld over de chimere structuur van het sporogene 
weefsel verkregen worden. Een aantal diagrammen van de chimere structuur 
van individuele planten is uitgebeeld in figuur V. Deze diagrammen laten zien 
dat de indeling van de planten in vier categorieën slechts een ruwe is, omdat 
weefsels welke in de eerste tros gevonden worden vaak ook tot hogere trossen 
doordringen, hoewel dan het aantal bloemen dat door dit weefsel ingenomen 
wordt geringer is. Zo kunnen bijvoorbeeld in de hoog/hoog categorie twee ver-
schillende steriliteitspatronen voorkomen, welke beide hoger dan de controle 



















































































dan de controle is, doch dat dan zo'n gering aandeel in het sporogene weefsel 
heeft, dat het betreffende deel van de plant toch als hoog gekwalificeerd wordt 
(figuur V, plant 2/8 en 4 / i) . 
Uit de analyses bleek voorts dat 21 % van de trossen door twee cellen ge-
ïnitieerd werden. 
2. ANAFASE I ABNORMALITEITEN 
Tijdens het onderzoek naar de frequentie van anafase I abnormaliteiten in 
Moneymaker (experiment II. 2) werden ook afmetingen als knoplengte, knop-
breedte en antheerlengte bepaald van de knoppen, in bestraald zowel als on-
bestraald materiaal, waar dit stadium werd aangetroffen (tabel 13). Deze waar-
nemingen laten zien dat in bestraald materiaal de knoplengte afneemt, doch dat 
TABEL 13. Experiment II. 2 
Knoplengte, knopbreedte, antheerlengte en het percentage van de onderzochte knoppen met 










Knoplengte Knopbreedte Antheerlengte 
1 standaard i standaard i standaard 
fout fout fout 
Controle 6. ±0.1 mm 2. JrO.imm 2. mm 
(5.&-7.0) (1.5-2.0) (1.25-2,75) 
3010 5.8±o.2mm 2. mm 2. ± 0.2mm 
(5-5-7-0) (1.5-2.0) (2.0-2.75) 
4515 5.5 mm 2. mm 2. ±o.imm 





3 / l 7 9 = I 2 . 9 
7 2 » = 6.4 
5 / 2 4 7 = 6.1 
deze afname alleen bij de hoge dosis significant kleiner is dan de controle en de 
lage dosis (P < o.ooi). Voorts blijkt dat in het bestraalde materiaal het gevonden 
percentage knoppen, waarin eerste anafasen werden aangetroffen, ruim de helft 
lager is dan het controle materiaal (tabel 13). 
Het percentage gestoorde anafasen was laag en over het algemeen van het 
lagger type, terwijl bruggen uiterst zeldzaam waren. Waar nog mogelijk werd 
ook de pollensteriliteit in dezelfde trossen als waarin de anafasen geanalyseerd 
werden, bepaald (tabel 14). Uit de data welke in deze tabel gepresenteerd wor-
den, kan men de volgende conclusies trekken: 
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TABEL 14. Experiment II. 2 
Totale percentage abnormale anafasen I van de méiose (bruggen en/of laggers), anafasen met bruggen en anafasen met laggers en pollensteriliteit 
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Gemiddelde per plant: 0.5 0.0 0.5 0.0 3.7 
a. Er is in het bestraalde en het controle materiaal geen significant verschil 
( P > o . i o ) tussen de aberratie frequenties in de eerste en latere trossen. 
b. Het bestraalde materiaal vertoonde een duidelijke toename van anafase I 
aberraties (P<o.ooi), doch er was geen significant verschil tussen de twee toe­
gepaste doses (P>o. io) . 
с De op anafase I aberraties geanalyseerde planten zouden, evenals bij de 
pollensteriliteitsanalyse, ook in vier categorieën ingedeeld kunnen worden. 
Correlatie berekeningen wezen echter uit dat er geen verband bestond tussen 
deze twee aberratie typen ( r>o. io) , zodat deze indeling achterwege gelaten 
werd, daar de gevonden anafase I aberraties dus slechts een geringe bijdrage 
tot de gevonden pollensteriliteiten geleverd konden hebben. Wanneer anafase I 
abnormaliteiten werden aangetroffen, dan was de pollensteriliteit, welke in de-
zelfde tros aangetroffen werd, gewoonlijk aanzienlijk hoger, terwijl bij hoge 
pollensteriliteiten zeer weinig of geen anafase I aberraties werden aangetroffen. 
Voorts werd tijdens dit onderzoek in een aantal gevallen anafase II aberraties, 




B E S P R E K I N G VAN DE V E R K R E G E N R E S U L T A T E N 
Α. SOMATISCHE SELECTIE TEGEN EN PERSISTENTIE VAN ANAFASE ABER­
RATIES IN НЕТ SOMATISCHE WEEFSEL 
De afname van aberrante anafasen (tabel 4, figuur IV) wordt het beste verklaard 
doordat cellen met een breuk-fusie-brug cyclus, waaruit dicentrische chromo­
somen voortkomen, snel geëlimineerd worden, CALDECOTT (1952) en YAGYU 
(1956, 1957), die kiemende embryo's van respectievelijk als droog zaad be-
straalde gerst en tomaat bestudeerden, zijn dezelfde mening toegedaan, doch 
door deze onderzoekers werd niet met zekerheid vastgesteld dat de gedane ob-
servaties inderdaad op de eerste mitotische deling betrekking hebben, noch 
geven deze observaties een indicatie over de snelheid waarmee dicentrische 
chromosomen in deze species geëlimineerd worden. 
De hier gepresenteerde data (experimenten I. 1 A en B), vooral wanneer zij 
in betrekking worden gebracht met de gepostuleerde mitotische cyclus, maken 
het waarschijnlijk dat inderdaad de meeste dicentrische chromosomen na de 
eerste deling als een gevolg van celdood geëlimineerd worden, doch dat som-
migen een aantal breuk-fusie-brug cycli kunnen overleven. 
Het grootste percentage anafase stoornissen werd gedurende de eerste 13 uur 
na kieming vastgesteld, een waarneming die overeenkomst vertoont met die van 
THODAY (1951) in bestraalde worteltopjes van Vicia faba. Beide experimenten 
betreffen de eerste en een aantal daaropvolgende mitotische delingen, welke op 
de bestraling volgden. In het hier besproken experiment echter werd droog zaad 
bestraald, terwijl in het experiment van THODAY groeiende worteltopjes behan-
deld werden. Deze laatste bezitten een grotere stralingsgevoeligheid (VAN 'T HOF 
en SPARROW 1965). De waarnemingen van THODAY laten ook zien dat in een 
aantal gevallen de afname van anafase abnormaliteiten een grillig verloop heeft. 
Dit zou mogelijk veroorzaakt kunnen worden doordat de verschillende cellen 
van het groeiende worteltopje zich in practisch alle stadia van de mitotische 
cyclus kunnen bevinden op het ogenblik van de bestraling. 
Opmerkelijk is dat de curve van experiment В (figuur IV) gedurende de eerste 
15 uur ook onregelmatigheden vertoont, welke buiten de betrouwbaarheids-
grenzen (95 %) liggen en welke op dezelfde wijze uitgelegd zouden kunnen 
worden. Andere verklaringen zijn echter ook mogelijk; de cellen bevonden zich 
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wel in hetzelfde stadium tijdens de bestraling doch zouden op grond van de 
verschillende functie die zij in de ontogenie bezitten, of tengevolge van verschillen 
in ontvangen stralingsschade de mitose op verschillende tijden binnentreden. 
CALDECOTT (1952) en YAGYU (1956, 1957) vonden in het algemeen een even 
aantal bruggen, waaruit geconcludeerd werd dat de bestraalde cellen in het 
embryo zich in het eendradig stadium bevonden. Deze situatie werd voor to-
maat nogmaals bevestigd door DE NETTANCOURT en DEVREUX (1969), die door 
middel van DNA metingen concludeerden dat de cellen van het zaadembryo 
zich in het G 1 stadium van de interfase bevonden. De huidige studie (tabel 4) 
geeft echter aanwijzingen voor de aanwezigheid van een éénbrug component. 
Mogelijkerwijze bevinden dus in de hier gebruikte lijn niet alle cellen zich in het 
G 1 stadium, of de waargenomen éénbrug component is veroorzaakt door uit-
gestelde fusie gevolgd door vereniging van zuster-chromatiden (SAX I 941) of 
door het optreden van vertraagde breuken. Op deze laatste mogelijkheid zal 
nog later ingegaan worden. 
De waarneming dat een aantal secundaire wortels cytochimeren waren, is 
analoog aan die van DAVIDSON (1959) in Vicia fata en is een aanwijzing dat meer 
dan één initiaalcel betrokken is bij de vorming van deze laterale worteltjes. 
De variabiliteit in delingsfrequentie en de geschatte duur van de mitotische 
cyclus in en tussen de experimenten A en B, zoals deze tot uiting komt in de 
tabellen 2, 3 en de figuren II, III is tamelijk groot en kon waarschijnlijk toe-
geschreven worden aan een combinatie van verschillen in stralingsdosis, groei-
condities en in leeftijd van de gebruikte zaden en de inherente variabiliteit van 
het gebruikte materiaal. 
De voor het controle materiaal gevonden gemiddelde waarden van 10 en 
15 uur en het door DE NETTANCOURT en DEVREUX (1969) vastgestelde kernvolume 
van ongeveer 200 mu3 in het meristeem van het pluimpje komen echter redelijk 
overeen met de waarde welke voorspeld kan worden uit de grafiek van VAN 'T 
HOF en SPARROW (1963), welke voor de onderzochte species een lineaire relatie 
legt tussen deze twee grootheden. De conclusies van deze auteurs moeten echter 
met enige voorzichtigheid geïnterpreteerd worden, daar bij het verzamelen van 
de mitotische cycli van de verschillende species geen rekening gehouden werd 
met verschillen in optimale groeitemperatuur. Voorts werden gegevens geïncor-
poreerd welke door middel van verschillende methodieken verkregen waren en 
ook worden voor dezelfde species door verschillende auteurs sterk verschillende 
waarden gegeven. Voor Vicia faba geven VAN 'T HOF en SPARROW (1963) een 
cyclus van 13 uur, EVANS, NEARY en TONKINSON (1957) 25 uur en HOWARD en 
PELC (1953) 30 UUr. 
Als bezwaar tegen de hier gebruikte methode voor de bepalingsduur van de 
mitotische cyclus zou ingebracht kunnen worden, dat de eerste mitotische de-
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lingen niet noodzakelijkerwijze gesynchroniseerd zijn en dat de maxima en 
minima, die in de experimenten A en В gevonden werden niet opeenvolgende 
delingen van dezelfde celpopulatie aangeven, doch het binnentreden in de 
mitose van verschillende celpopulaties op verschillende tijden na kieming. De 
in tabel 2, 3 en figuren II, III gepresenteerde data geven echter een sterke aan­
wijzing voor een zekere graad van synchronisatie, welke in feite te verwachten 
is, daar DE NETTANCOURT en DEVREUX (1969) vaststelden dat practisch alle 
meristematische cellen van het tomaten embryo zich in het G 1 stadium be­
vinden. 
Voorts moet opgemerkt worden, dat de tot dusver gebruikte methoden aan­
zienlijk verschillende waarden kunnen geven, afhangend van de gebruikte tech­
niek of wijze van berekening, MURÍN (1964) en VAN 'T HOF (1966) vonden dat 
voor de bepaling van de mitotische cyclusduur veel gebruikte stoffen als colchi-
cine en 3H-thymidine de verkregen waarde beïnvloeden. Auteurs, die bij hun 
bepaling alleen groeiparameters gebruiken (GRAY en SCHOLES 1964) en anderen 
die groeiparameters gecombineerd met cytologische labels continu toepassen 
(MURÍN 1964) vinden namelijk hogere waarden dan auteurs die alleen van pulse 
labels gebruik maken (VAN 'T HOF en SPARROW 1963, VAN 'T HOF 1966 en MURÍN 
1964). 
De grote spreiding van de waarnemingen welke in dit experiment gevonden 
werden zijn ook niet onverwacht, daar een aantal auteurs reeds vaststelden 
(GRAY en SCHOLES I 951, MURÍN 1964 en THOMPSON en CLOWES 1968) dat binnen 
het wortelmeristeem cellen een delingscyclus van zeer verschillende duur heb-
ben ; de verkregen waarde is dus slechts een zeer globale. 
De vertraagde kieming en de toegenomen duur van de eerste mitotische cycli 
na kieming in het bestraalde materiaal kunnen het best verklaard worden door 
mitose vertraging, d.w.z. het kost de bestraalde cellen van het embryo meer tijd 
om van het G 1 stadium in het rustend zaad tot de eerste deling en van daar tot 
de tweede deling te komen dan de cellen in onbestraalde embryo's. Een situatie 
analoog aan de mitotische vertraging welke door NEARY, EVANS en TONKINSON 
USSTJ I959) geconstateerd werd in groeiende worteltopjes van Vicia faba na 
bestraling. 
De observatie dat in het bestraalde materiaal de mitotische frequentie van de 
eerste deling hoger is dan in de controle is interessant en zou mogelijk een geval 
van stimulatie als gevolg van bestraling kunnen zijn (süss en HAITSCH 1964), 
ofschoon stimulatie bij een hoge dosis, zoals hier werd toegepast, onverwacht is. 
De waarneming in figuur IV dat ± 170 uur na kieming in het diploide mate-
riaal nog ongeveer 8 % abnormale anafasen gevonden worden geeft volgens 
de hier verzamelde gegevens aan dat deze cellen mogelijk reeds ± 11 delings-
cycli doorgemaakt hebben, waarbij de gemiddelde delingscyclus in het bestraal-
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de materiaal op ± 15 uur gesteld wordt. Ook GRAY en SCHOLES (1951) vinden 
10 dagen na de bestraling van groeiende worteltopjes van Vicia f aba nog een 
lage frequentie van abnormale anafasen, wat ongeveer op 10 delingscycli neer 
zou komen. 
Het is echter ook zeer goed mogelijk dat we hier cellen waarnemen welke pas 
na een zeer lange vertraging de mitose binnentreden en dus minder cycli door-
lopen hebben of misschien zelfs pas de eerste cyclus doormaken. Dat echter een 
gering aantal chromosomale aberraties welke anafase abnormaliteiten veroor-
zaken een aantal cycli kan overleven, wordt aangetoond in het onderzoek van 
bewortelde stekken op hogere plantniveau's in diploide en tetraploide planten. 
De in tabel 5 en tabel 6a en b gepresenteerde data laten zien dat in diploide 
en tetraploide planten, cellen met chromosomale aberraties in het somatische 
weefsel opgeslagen kunnen liggen en bij beworteling van de betreffende stek 
weer tot deling gebracht kunnen worden, waarbij de aberraties zich in de anafase 
manifesteren. 
Vooral het voorkomen van dubbele bruggen, waarvoor twee simultane breu-
ken in twee verschillende chromosomen gevolgd door een fusie van de centrische 
fragmenten noodzakelijk zijn, bewijst dat dicentrische chromosomen zich in het 
somatische weefsel kunnen handhaven en waarschijnlijk een aantal malen door 
middel van een breuk-fusie-brug cyclus kunnen vermenigvuldigen. Noch in het 
diploide materiaal, noch in het tetraploide materiaal echter werden sectoren ge-
vonden waar dubbele bruggen de overhand hadden gekregen. Kennelijk is de 
selectie tegen aberraties van dit type zo groot dat deze cellen niet meer in een 
belangrijke mate aan de celvorming deel kunnen nemen, of het gedrag van een 
aantal dicentrische chromosomen wordt als gevolg van de korte afstand tussen 
de centromeren zodanig beïnvloed dat geen of slechts zelden dubbele bruggen 
gevormd worden. 
Uit de literatuur blijkt dat de persistentie van bruggen in sterke mate van de 
onderzochte species afhangt; STONE (1933) in Crocus en SAX (1941) in Allium 
vonden dat bruggen welke na bestraling in deze diploide species ontstaan waren 
niet persisteerden. Mogelijk doordat cellen met dit type aberratie stierven of 
niet meer aan de delingsprocessen deelnamen. Een andere mogelijkheid is dat 
in cellen met dicentrische chromosomen de gebroken einden helen en de cellen 
zich in het somatische weefsel handhaven, zoals door MCCLINTOCK (1941, 1942) 
werd vastgesteld in mais, of dat dicentrische Chromatiden zich als een eenheid 
gedragen en in de anafase naar dezelfde pool gaan. 
Persisterende dicentrische chromosomen werden echter wel waargenomen 
door HUSTED (1936) in bestraalde Tradescantia en GARDÉ (1948) in bestraalde 
Triticum monococcum beide eveneens diploide species, doch slechts uiterst zelden 
brugvorming doordat de in dit geval dicht bij elkaar gelegen centromeren zich 
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als één eenheid gedroegen. In polyploiden en speciaal amfidiploiden is persis-
tentie van anafasebruggen, dicentrische chromosomen en zelfs overdracht naar 
een volgende generatie geconstateerd, STONE (1933) en MATHER en STONE (1933) 
vonden persisterende brugvorming in Tulipa, ook SEARS en CÁMARA (1952) trof-
fen in Triticum aestivum een geval aan waarin een dicentrische chromosoom per-
sisteert, mogelijk doordat een der centromeren sterker was, waardoor deze als 
een eenheid optraden. Een enkele maal echter werden door deze auteurs tijdens 
de mitose ook anafase bruggen aangetroffen, mogelijk doordat er enige variatie 
in het gedrag van dit type chromosoom is gedurende opeenvolgende delingen. 
SCARASCIA MUGNOZZA, DEVREUX СП SACCARDO (1966) СП SACCARDO en DE-
VREUX (1967) vonden, dat na een mutagene behandeling van één of slechts en-
kele cellen, zoals pollen en pro-embryo's in de M 1 plantjes van Nicotiana taba-
cum dubbele bruggen waargenomen konden worden. Ook echter in Μ 1 plantjes 
welke uit bestraalde pollen ontstaan waren, werd steeds slechts een minderheid 
(20-30 % op de 4de tot 5de bladhoogte) van anafasen met dubbele bruggen 
gevonden. Zodat ook deze behandeling de M 1 planten niet van chimeervorming 
vrijwaart, mogelijkerwijze doordat de ontstane dicentrische chromosomen zich 
als een eenheid gedragen of doordat gebroken einden helen, waardoor opnieuw 
verschillende cellijnen gevormd worden. 
Wat de overige categorieën anafase aberraties betreft, welke zowel in het di-
ploide als het tetraploide materiaal onderscheiden werden, is het voorstelbaar 
dat deze pas geruime tijd na de bestraling tot uiting komen. Dit geldt heel spe-
ciaal voor de enkele bruggen in het diploide zaad en de enkele bruggen met 
laggers welke in de tetraploide stekken aangetroffen werden. De aanwezigheid 
van de enkele brug tezamen met een lagger, welke duidelijk als een fragmentje 
herkend kon worden, maakte het uiterst waarschijnlijk dat de breuk welke de 
brug veroorzaakte pas zeer recent in het tweedradige stadium was opgetreden. 
Indien de waarnemingen van DE NETTANCOURT en DEVREUX (1969), welke vast-
stelden dat de embryonale cellen van de tomaat in rustend zaad zich practisch 
allen in G 1 bevinden ook gelden voor tetraploiden, dan kunnen ook de meeste 
enkele bruggen in deze groep door een vertraagde breuk, waarbij het acentrische 
fragment reeds verloren is gegaan, verklaard worden. Een vertraagd effect van 
de bestraling kan ook als mogelijke oorzaak gezien worden van de sporadisch 
en in variabele aantallen voorkomende laggers, ofschoon dit misschien ook in 
een aantal gevallen grote acentrische fragmenten zijn welke persisteren en zich 
op willekeurige wijze tussen de dochterkernen verdelen. 
Indien de drie laatst genoemde categorieën inderdaad in hoofdzaak een ver-
hoogd effect van de bestraling weergeven, dan kan in het tetraploide materiaal 
± 60 % van de gevonden anafase aberraties (tabellen 6a en b) door vertraagde 
stralingseffecten veroorzaakt worden. 
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Het optreden van vertraagde chromosomale aberraties als gevolg van bestra-
ling werd ook reeds door ZARTMANN, FECHHEIMER en BAKER (1969) gerapporteerd 
in biggetjes welke na bevruchting van een eicel door bestraald sperma ontstaan 
waren. Deze auteurs vonden mozaïeken voor deleties, aneuploidie, fragmenten, 
chromosoom en Chromatide breuken. Voorts is het interessant op te merken, 
dat deze vertraagde effecten met de aberraties welke spontaan ontstaan, onder 
andere in polyploiden, vergeleken kunnen worden. Zo vonden HEYWOOD en 
HOUGH (1958) in een appelras (White Winter Pearmain) cellen waarin het chro-
mosomen aantal willekeurig varieerde tussen 28 en 40 (2η = 34). Tijdens de 
anafase werden ook hier fragmenten en bruggen aangetroffen. 
Het zou opgemerkt kunnen worden dat de chromosomale aberraties welke 
hier aan vertraagde radiatie effecten werden toegeschreven overeenkomen met 
de aberraties welke spontaan in het controle materiaal ontstaan. Summatie van 
deze aberratie typen (tabel 15) liet zien dat deze зх meer in het bestraalde ma­
teriaal voorkwamen, zodat in ieder geval een trend wordt aangegeven ondanks 
het feit dat de 95 % betrouwbaarheidsgrenzen elkaar overlappen. 
TABEL 15 
Vergelijking frequentie anafasen met enkele bruggen en anafasen met laggers in bestraald en 
onbestraald tetraploid materiaal. 
Percentage en 95 % betrouwbaarheidsgrenzen van cellen 
met enkele bruggen en cellen met laggers 
Bestraald Controle 
Tetraploid 1.8 0.6 
1.1-2.8 0.1-1.7 
De in een diploide plant waargenomen verhoging in nucleolus frequentie ge­
associeerd met microkernen en gelobde hoofdkernen gedurende de interfase en 
enige dubbele brugvorming (5.2 %) in de anafase werd reeds door een aantal 
auteurs na bestraling of behandeling met chemische mutagentia gerapporteerd ; 
MAC LEiSH (1954) vond deze situatie in Vicia faba en MOUTSCHEN (1967) in M-
gella damascena. Beide auteurs schreven dit verschijnsel toe aan het voort­
bestaan van acentrische fragmenten in het bezit van de nucleolus organisator. 
Helaas werd in deze stek geen goed analyseerbare metafase gevonden, waarin 
de aanwezigheid van dicentrische chromosomen of acentrische fragmenten aan­
getoond of ontkend kon worden. 
De nucleolaire persistentie, welke in de drie overige bestraalde diploide 
planten werd gekwantificeerd en ook nog in andere diploide zowel als tetra-
ploide bestraalde planten in vergelijking met de controle in een verhoogde fre-
51 
quentie werd aangetroffen, komt meer overeen met het type persistentie zoals 
door BROWN en EMERY (1957) beschreven werd in Panicoide grassen. Deze per-
sistentie was niet geassocieerd met abnormale kemvormen en werd door de 
genoemde auteurs als een kenmerk van taxonomisch belang beschouwd. Het is 
mogelijk dat de hier beschreven verhoogde persistentie in het bestraalde mate-
riaal geweten kan worden aan een wijziging in de replicatie cyclus van het nu-
cleolaire chromosoom of de nucleolus zelf, welke dan nog interfase of profase 
kenmerken vertoont gedurende de meta- of anafase. Zulk een proces zou het 
sporadisch voorkomen èn de waargenomen interfase abnormaliteiten kunnen 
verklaren. Een gelijkluidende verklaring zou gegeven kunnen worden voor het 
feit dat persisterende nucleoli ook voorkomen, weliswaar in een lagere frequen-
tie, in controle metafasen. 
Zoals reeds bij de resultaten werd vermeld, kon in het diploide materiaal geen 
somatische selectie, noch chimeervorming geconstateerd worden. De bij dit 
materiaal gevolgde methode, het doorsnijden en bewortelen van de hoofd-
stengel op verschillende bladhoogte, bleek uiteindelijk ongeschikt voor het ver-
volgen van deze fenomenen en slechts de persistentie van verschillende anafase 
aberratie typen kon gekwantificeerd worden. De in het tetraploide materiaal 
gevolgde methode, waarbij bladstekken beworteld werden, bleek beter te vol-
doen en door vergelijking van aberratie frequenties van eerste en hogere blad-
stekken kon een duidelijke afname van chromosomale aberraties geconstateerd 
worden. Het is echter noodzakelijk dat ook nog in als zaad bestraalde diploide 
lijnen een analoog onderzoek wordt verricht om de efficiëntie van somatische 
selectie op hogere plantniveau's in diploide en tetraploide planten te kunnen 
vergelijken. 
De in het tetraploide materiaal geconstateerde verlaging van aberratie fre-
quentie bij een verhoogde stralingsdosis (tabel 6a en 7), vertoont overeenkomst 
en tegenstellingen met de waarnemingen van MAC KEY (195 I ) en NYBOM, LUND-
QUiST, GUSTAFSSON en EHRENBERG (1953). Deze auteurs vonden in gerst dat wan-
neer de dosering boven de 10.000 г steeg het aantal in de M 2 gevonden mutanten 
terugliep. Echter noch de snelle neutronen data in MAC KEY'S experiment, noch 
de analyse van anafase stoornissen in de M 1 door NYBOM en co-werkers ver­
tonen dit effect. 
De gedetailleerde analyse van één tetraploide plant (tabel 8 en 9) met chromo-
somale aberraties laat zien dat ook op dit niveau de chimere structuur bijzonder 
ingewikkeld kan zijn en dat meer analyses van dit type noodzakelijk zijn om een 
beter inzicht in deze materie te verkrijgen. De data in deze plant geven echter 
een aanwijzing dat in het somatische weefsel van dit individu twee sectoren aan-
wezig zijn; een grote met zowel normale als gestoorde anafasen, en een kleine 
sector zonder afwijkingen. Mogelijke verklaringen voor de variabiliteit in de 
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grotere sector kunnen zijn, dat deze sector gevormd wordt door één initiaal-
groep, welke uit meerdere cellen bestaat, of dat deze sector door meerdere 
initiaalgroepen wordt gevormd. 
Uit het feit dat de kleine sector zonder aberraties geen groter deel van het 
geanalyseerde weefsel in beslag neemt, kan afgeleid worden dat de functie in de 
ontogenie voor deze initiaalcel of celgroep reeds vastgelegd was. 
Dat er selectie bestaat tegen de vorming van een breuk-fusie-brug cyclus werd 
in deze plant bewezen door de vondst van een cel met zowel een enkele als dub-
bele brug, waarbij de chromosomen hun integriteit als gevolg van verkleving 
hadden verloren. Dat brug formatie de afloop van de celdeling stopt en tot cel-
dood kan leiden is ook reeds geconstateerd door WHITFIELD, RIXON en RHYNAS 
(1959) in de muis. 
Wanneer de aberratie percentages, welke in het diploide en het tetraploide 
materiaal gevonden werden, met elkaar vergeleken worden (tabel 16), dan ver-
tonen deze een frappante overeenkomst, ondanks de verschillen in lijn, stralings-
tijdstip en stralingsdosis. Mogelijk geeft bestraling in het derde bladstadium 
hetzelfde effect als in de tetraploide, of een autopolyploide heeft ongeveer de-
zelfde buffercapaciteit als een diploide. Dit werd ook door SAX (1941) in Trades-
cantia geconstateerd ; deze auteur vond namelijk dat in de triploide de afname 
van anafase bruggen slechts een weinig langzamer was dan in de diploide. 
Daarentegen schijnen amfidiploiden een grotere buffercapaciteit te bezitten. 
DEVREUX, DOMINI, MONTI, SACCARDO СП SCARASCIA MUGNOZZA (1966) СП SCA-
RASCio MUGNOZZA, DEVREUX en SACCARDO (1966) vonden op de vijfde blad-
hoogte in 70 % van de door hen bestudeerde Μ ι tabaksplantjes 20-30 % dub­
bele bruggen. In de hier onderzochte tetraploide tomaten lijnen werd in 38 % 
van de onderzochte planten dubbele bruggen gevonden, terwijl het percentage 
dubbele bruggen in stekken met dubbele bruggen 8.6 % bedroeg. 
B. CHIMEERFORMATIE EN PERSISTENTIE VAN CHROMOSOMALE ABERRA­
TIES IN HET SPOROGENE WEEFSEL 
Een aantal auteurs hebben aangetoond (MCCLINTOCK 1938, LEWITZKY 1940) of 
zijn van mening (ANDERSON, LONGLEY, LI en RETHERFORD 1949 en ОКА 1957) dat 
pollensteriliteit een gevolg van chromosomale veranderingen is. Ook voor de 
tomaat is door RAMANNA (1969) een dergelijke correlatie aangetoond bij tertiaire 
monosomieën, welke in de pollenmoedercellen aangetroffen werden. 
De in experiment II. 2 gevonden anafase abnormaliteiten tonen inderdaad 
aan dat chromosomale veranderingen zich in het somatische weefsel kunnen 
voortzetten en in de bestudeerde stadia tot afwijkingen kunnen leiden welke 
waarschijnlijk in een aantal gevallen gevolgen zullen hebben op processen als 
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TABEL I б 
Vergelijking aberratie frequenties welke waargenomen werden in stekken van de in het derde 
bladstadium bestraalde diploide lijnen en de als zaad bestraalde tetraploide lijnen. Betrouw-
baarheidsgrenzen (95 %) staan tussen haakjes aangegeven. 
Diploid Tetraploid 
Percentage planten met abnormale anafasen . 
Percentage stekken met abnormale anafasen . 
Percentage abnormale anafasen 
Percentage stekken met dubbele bruggen 
Percentage dubbele bruggen in deze stekken . 
Enkele brug 
Dubbele brug 




Enkele brug met lagger 
Laggers 
A Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten in het totale 
aantal anafasen. 
В Proportie en percentage van de verschillende typen anafase abnormaliteiten in het totale 
aantal abnormale anafasen. 
33-
(13· -59- ) 
26. 
(15. -40. ) 
3 1 
( 2. - 4-6) 
15-
( 7- -27. ) 
6.0 
( 3-4- 9-7) 
I.I 
( 0.5- 2.1) 
1.5 
( 0.8- 2.6) 
0.5 
( 0.1- 1.3) 
SS­
CI?· -56. ) 
50. 
(30. -70. ) 
15· 
( 4. -35. ) 
38. 
(25. -51. ) 
29. 
(22. -40. ) 
3 1 
( 2.1- 4.4) 
15-




( 0.2- 1.3) 
1.3 
( 0.7- 2.2) 
0.2 
( 0. - 0.7) 
0.2 
( 0. - 0.7) 
20. 
( п . -33. ) 
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de verdere afloop van de méiose, pollenvorming en pollenabortie. De zeldzaam-
heid van een significante afname tussen eerste en latere trossen in de pollen-
steriliteits data (tabel io) en de afwezigheid hiervan in de anafase I data (tabel 
14) tonen aan dat somatische selectie op dit niveau geen grote rol meer speelt, 
althans in de bestraalde tomaten lijnen die hier onderzocht werden. 
De onderverdeling van de bestraalde planten in de vier categorieën (tabel 11) 
vertoont overeenkomst met de indeling welke door HILDERING en VERKERK 
(1965) werd toegepast op de mutatie spectra in de M 2, welke verkregen werden 
uit de analyse van verschillende trossen van individuele planten. Deze auteurs 
vonden namelijk dat in de meeste planten de eerste tros geen of andere mutaties 
bezat dan de daaropvolgende trossen. De hier gebruikte indeling heeft, evenals 
de door HILDERING en VERKERK gebruikte indeling, als nadeel dat gedetailleerde 
informatie over de chimere structuur, zoals deze tot uitdrukking komt in de 
diagrammen van individuele planten in figuur V, verloren gaat. De op deze 
wijze uitgevoerde analyse van de pollensteriliteits data laat zien dat levensvat-
bare cellen van verschillende aard, chimere sectoren produceren welke relatief 
stabiel zijn. 
Wanneer het aantal weefsels dat op deze wijze onderscheiden kan worden 
gelijk is aan het aantal initiaalcellen dat verantwoordelijk is voor het sporogene 
weefsel, dan vinden we hiervoor gemiddeld twee initiaalcellen in de bestraalde 
tomaat. Een waarde welke goed overeenkomt met die welke door HILDERING en 
VERKERK gevonden werd in de analyse van de mutatiespectra in de M 2 gene-
ratie. 
Uit de diagrammen in figuur V blijkt dat niet alle initiaalcellen in een gelijke 
mate tot de vorming van het sporogene weefsel bijdragen. Zeer interessant is 
hier plant 2/e, welke 2 initiaalcellen bezit, doch waar de meest fertiele cellijn toch 
slechts 1 van de 21 geanalyseerde bloemen vormde. Ook plant 4/i is een voor-
beeld waar de meest fertiele cellijn toch slechts een klein deel van het sporogene 
weefsel in bezit nam. Uit deze voorbeelden zou geconcludeerd kunnen worden 
dat iedere cel zijn speciale bestemming heeft in de ontogenie van de plant, toch 
moet ook rekening gehouden worden met de mogelijkheid dat als gevolg van 
migratie een ongemuteerde een gemuteerde cellijn vervangt of vice versa, waar-
door de uiteindelijke grootte van de sector beïnvloed wordt (ERIKSSON 1965). 
Bepaalde cellijnen kunnen dus wel een relatief voordeel verkregen hebben tij-
dens de somatische selectie welke op de bestraling volgde, doch het succes van 
deze cellijnen om het sporogene weefsel geheel of gedeeltelijk in bezit te nemen 
wordt toch in sterke mate gelimiteerd door de oorspronkelijke functie welke 
deze cel, of de chimere sector welke door deze cel gevormd wordt, in de onto-
genie van de plant moet vervullen. 
Men zou kunnen opwerpen dat pollensteriliteit een te wisselvallig criterium 
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is om voor de schatting van het aantal initiaalcellen te gebruiken. Een correlatie 
tussen chromosomale aberraties en pollensteriliteit is aangetoond (MCCLINTOCK 
1938, LEWiTZKY 1940 en RAMANNA 1969) en andere auteurs als ANDERSON, 
LONGLEY, Li en RETHERFORD (1949) waren in staat om hiervan uitgaande het 
aantal initiaalcellen van het sporogene weefsel te schatten in maisplanten, waar­
van de zaden aan kernexplosies blootgesteld waren geweest, terwijl ОКА (1957) 
het gebruikte om het aantal genen te bepalen dat verantwoordelijk was voor 
pollensteriliteit in ver van elkaar afstaande rijstkruisingen. 
Bovendien werd in het hier bestudeerde materiaal enerzijds een opmerkelijke 
overeenkomst in pollensteriliteit gevonden tussen bloemen van verschillende 
trossen en anderzijds vaak uiterst significante verschillen binnen de tros, zoals 
dit ook tot uiting komt in de diagrammen van individuele planten in figuur V. 
Dus verticaal zijn er binnen de plant overeenkomsten en horizontaal verschillen 
vast te stellen. Dit bewijst dat meerdere cellen aan de vorming van één bloemtros 
deel kunnen nemen. Deze waarneming vindt aansluiting bij die van ERIKSSON 
(1965) en GAUL (1959, 1964 en 1965) welke vaststelden dat in een aantal gevallen 
één gerstaar door meerdere cellen geïnitieerd werd. Voorts ook bij die van 
DULiEU en BUGNON (1966) en DULiEU (1967) in het somatische weefsel van tabak. 
Deze auteurs stelden met behulp van chlorophylmutaties vast dat één blad door 
meerdere cellijnen geïnitieerd werd en dat er een verticale relatie was tussen 
bladeren met gemuteerde sectoren. 
Voor de afwezigheid van een correlatie tussen pollensteriliteit en anafase I 
aberraties kunnen de volgende verklaringen gegeven worden : 
a. De onderzochte trossen waren allen chimeren, waarbij alleen in de nor-
male knoppen eerste anafasen gevonden werden, mogelijk doordat de knop-
grootte van knoppen met aberrante anafase I stadia sterk verkleind was, moge-
lijkerwijze als een gevolg van een vermindering van het aantal pollenmoeder-
cellen. Echter in plant 6/з9 (tabel 14) werd in alle bloemen (14) een hoge sterili­
teit gevonden en geen enkele anafase aberratie, zodat chimeric in dit geval on­
waarschijnlijk is. 
b. De gevonden anafase abnormaliteiten waren slechts voor een deel aan­
sprakelijk voor de gevonden pollensteriliteit, een bevinding welk analoog is aan 
die van KATTERMANN (1939) bij een onderzoek van steriele Hordeum distichum 
planten. 
Terwijl KATTERMANN geen anafase I abnormaliteiten vond, werd in dit onder­
zoek bij een aantal planten een aanzienlijk kleinere frequentie gevonden, welke 
dus slechts een gering deel van de gevonden pollensteriliteit kan verklaren. Om 
deze reden is het waarschijnlijk dat de gevonden pollensteriliteit wordt veroor­
zaakt door deficiencies, welke geen anafase stoornissen tot gevolg hebben. Dit 
is des te waarschijnlijker omdat KHUSH en RICK (1968) vaststelden dat zeer vele 
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bekende mutaties in tomaat in feite deficiencies zijn. Ook SATO en GAUL (1967) 
vonden in met E.M.S. (Ethyl Methaan Sulfonaat) behandelde gerst weinig 
méiose stoornissen en concludeerden dat de gevonden steriliteit in de Μ 1 
in hoofdzaak te wijten was aan kleine niet zichtbare deficiencies. 
KAPLAN (1949) berekende op theoretische gronden welke pollensteriliteits 
percentages door verschillende chromosomale aberraties tot stand konden 
komen. Uit deze berekeningen kan men concluderen dat inversies, afhankelijk 
van het percentage cross-overs 0-50 % gameten lethaliteit kunnen veroorzaken. 
KAPLAN betrekt in zijn beschouwingen ook duplicaties, inverse duplicaties en 
triplicaties, waarbij het laatste type een gevolg zou zijn van interne paring ge­
volgd door cross-over. KAPLAN geeft echter geen verklaring voor het ontstaan 
van duplicaties in het bestraalde materiaal, doch een mogelijke oorzaak zou een 
breuk-fusie-brug cyclus kunnen zijn. Indien duplicaties en triplicaties ook steri­
liteit veroorzaken dan kunnen ook andere steriliteits percentages zoals 50, 42, 
33 en 8 % verklaard worden door middel van KAPLAN'S berekening. De sterili­
teits percentages welke het gevolg zouden zijn van niet homologe deficiencies 
kunnen berekend worden door middel van de formule (x + y)n, waarbij χ het 
normale en y het homologe chromosoom met de deletie is en η het aantal niet 
homologe chromosomen met een andere deletie welke ook gameten steriliteit 
tot gevolg heeft. Steriliteits percentages zoals 50, 75, 87.5, 93.5, 96.8 en 98.4 % 
kunnen dan verklaard worden door respectievelijk 1-6 deleties. Dat een derge­
lijk aantal deleties dit effect zou veroorzaken is niet zo onwaarschijnlijk sinds 
tenminste 36 steriliteits genen in de tomaat bekend zijn (CLAYBERG, BUTLER, 
KERR en ROBINSON 1966). Deze theorie geeft ook een goede verklaring voor de 
observatie dat in bestraalde planten met een hoge pollensteriliteit steeds enige 
goede pollen waargenomen kunnen worden. 
Bij de verklaring van de gevonden pollensteriliteit in de verschillende sec­
toren van het bestraalde materiaal met behulp van de door KAPLAN gegeven 
TABEL 17 
Percentage sectoren dat mogelijkerwijze door verschillende 
typen van pollensteriliteit veroorzaakt wordt. 
Oorzaken van pollensteriliteit Percentage sectoren 
Natuurlijke pollensteriliteit . 36.3 
Inversies 15.4 
1 deletie, (reciproke translocatie) 31.9 
2 deleties . . . . 7.7 
3 deleties . . . . 3.3 
4-6 deleties . . . . 5.5 
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percentages, nemen we arbitrair als grens van de natuurlijke pollensteriliteit de 
gemiddelde pollensteriliteit plus tweemaal de standaard deviatie van het con­
trole materiaal. Dan blijkt (tabel 17) dat ongeveer з (36.3 %) deel van de sec­
toren een pollensteriliteit heeft welke binnen de natuurlijke grenzen ligt, Ve 
(I5-4%) e e n pollensteriliteit welke mogelijk door inversies veroorzaakt wordt 
en
 3/б (48.4 %) in hoofdzaak door deleties verklaard kan worden (reciproke 
translocaties zouden bij deze laatste categorie gevoegd kunnen worden, doch 
deze werden cytologisch nooit waargenomen). Dit zou betekenen dat ongeveer 
3
І4 van de sectoren met aberraties, welke effecten op de pollensteriliteit hebben, 
het gevolg van een deletie is. 
Pollensteriliteit kan ook door het omringend somatisch weefsel veroorzaakt 
worden, zoals door CHOWDHURY en DAS (1968) werd vastgesteld in steriele Bras­
sica campestris planten, doch de meest waarschijnlijke oorzaak van dit type 
steriliteit zou een dominante of een homozygoot recessieve mutatie, respectieve­
lijk een deletie zijn, wat speciaal in het tweede geval een minder waarschijnlijke 
gebeurtenis lijkt in een Μ 1 plant. 
De bruggen en laggers welke tijdens de méiose studies waargenomen werden 
kunnen afhankelijk van de plaats en het aantal chiasmata een gevolg zijn van 
inversies. Een chiasma in de inversie zal gedurende anafase I een brug en een 
lagger produceren. Wanneer echter proximaal en wel in een disparate positie 
een ander chiasma gevormd wordt, dan zal men de lagger gedurende de eerste 
anafase waarnemen en zal de brug pas gedurende de tweede anafase gevormd 
worden. Wanneer beide chiasmata comparaat aan elkaar zijn, dan worden zo-
wel de brug als de lagger weer gedurende de eerste anafase gevormd. Wanneer 
deze twee gevallen met een gelijke frequentie voorkomen, dan zou de ene helft 
van de abnormale anafasen een brug en een lagger en de andere helft alleen een 
lagger in de eerste anafase bezitten, terwijl de brugvorming naar de tweede 
anafase wordt verschoven, zoals wordt beschreven in de analyse van structurele 
Lilium bastaarden (RICHARDSON 1936) en Tulipa (UPCOTT 1937). 
Tabel 14 laat echter zien dat gedurende de eerste anafase meer laggers dan 
bruggen gevonden worden. Deze data vertonen overeenkomst met die van 
MÜNZiNG (1934), die in een Crépis interspecies hybride ook een teveel aan laggers 
waarnam, welke soms al tijdens diakinese aanwezig waren, MÜNZING meende 
dat paring tussen niet homologe delen en brugvorming zelf aanleiding tot de 
vorming van deze achterblijvende fragmenten zou kunnen zijn. 
Een andere oorzaak van bruggen en fragmenten, welke een gevolg zou zijn 
van een inverse crossing-over tussen niet inverse segmenten, wordt beschreven 
in ingeteelde rogge (JONES 1968) en in een Bromus bastaard (M. s. WALTERS 
1952), waar dit fenomeen leidt tot U-vormige uitwisselingen tussen zuster- en 
niet-zuster-chromatiden. Het lijkt mogelijk dat een deel van de aberraties welke 
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gedurende de méiose waargenomen werden ook door deze mechanismen ver-
klaard kunnen worden. Vooral omdat de meeste aberraties niet uitgelegd konden 
worden in termen van een inversie heterozygotie (teveel laggers) en omdat ook 
veel anafase II abnormaliteiten gezien zijn, wat volgens JONES een indicatie voor 
inverse crossing-over is. 
Ook J. L. WALTERS (1956) nam in Paeonia een opmerkelijke overvloed aan 
laggers waar, welke niet direct door de structurele hybriditeit van deze species 
verklaard kon worden, toch waren er aanwijzingen voor een sterke invloed van 
het genotype, daar verschillende lijnen verschillende lagger frequenties bezaten. 
Mogelijk worden laggers ook veroorzaakt door zwakke punten in het chro-
mosoom, welke blijven bestaan nadat irradiatieschade gerepareerd is (EVANS 
1967). 
C. CONCLUSIE EN SAMENVATTING 
Uit mitotische anafase analyses, welke verricht werden in ie als droog zaad be-
straalde kiemende diploide embryo's, 2e stekken van in het derde bladstadium 
bestraalde diploide zaailingen en 3e stekken van als zaad bestraalde tetraploi-
den, kwam vast te staan dat somatische selectie een proces is dat snel verloopt 
en dat waarschijnlijk na enige mitotische delingen vrijwel beëindigd is. De lage 
frequentie van dubbele bruggen welke ook hoger in de bestraalde plant gevon-
den wordt, wijst er echter op dat zowel in diploiden als in tetraploiden di-
centrische chromosomen zich in geringe mate kunnen handhaven. 
Voorts werd in beide groepen een sterke aanwijzing gevonden dat bestraling 
aanleiding tot vertraagde breukvorming geeft. De sterke toename in nucleolus 
persistentie in het bestraalde materiaal is een verdere aanwijzing, dat snelle 
neutronen nog lange tijd na de bestraling een effect kunnen hebben; het is 
echter niet duidelijk of in dit geval dit effect op chromosomaal niveau plaats 
vindt. 
De pollensteriliteit en anafase I analyses lieten zien dat ook in het sporogene 
weefsel van de hoofdstengel somatische selectie niet belangrijk meer is. Vooral 
de steriliteitspatronen welke uit de pollenanalyse naar voren kwamen, gaven een 
beeld van de opbouw van de chimere structuur in dit weefsel. Hieruit bleek dat 
in de bestraalde tomatenplant bij de hier toegepaste doses het sporogene weefsel 
gemiddeld tot twee verschillende initiaalcellen teruggaat en dat deze twee ver-
schillende weefsels geregeld (21 %) in dezelfde bloemtros aangetroffen kunnen 
worden. Deze observatie geeft aan dat meer dan één vrucht per tros geoogst 
moet worden, om een optimaal aantal mutaties na bestraling te vinden. 
Het teveel aan laggers dat in de anafase I aangetroffen werd, wijst evenals de 
enkele bruggen en de laggers in de mitotische anafase op een vertraagd effect 
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van de bestraling dat mogelijkerwijze langs verschillende wegen tot uiting kan 
komen. De waarneming van deze vertraagde effecten, welke reeds eerder door 
vele auteurs voor chemische mutagentia gerapporteerd zijn, is van belang aan-
gezien hieruit nieuwe cellijnen met mogelijk andere mutaties kunnen voort-
komen. 
In dit verband is het interessant op de hypothese van DUBININ (1969) en 
DUBININ en DUBiNiNA (1968) te wijzen, volgens welke chromosomale breuken 
en genmutaties een gemeenschappelijke grondslag hebben en waarbij repareren-
de enzymen een rol kunnen spelen. 
Samenvattend kan gezegd worden dat vooral de resultaten welke uit het 
sporogene weefsel naar voren kwamen, geen aanwijzingen gaven dat in tomaat 
somatische selectie gebruikt kan worden voor de selectie van specifieke eigen-
schappen. 
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S U M M A R Y 
Somatic selection and chimera formation after irradiation with fast neutrons 
was studied in tomato in both somatic and sporogenic tissue. 
In the somatic tissue both phenomena were studied in: 
ι. germinating seeds, 
2. stem and leaf cuttings of plants irradiated at the three leaf stage and 
3. leaf and lateral shoot cuttings of three seed irradiated tetraploid lines, 
using abnormal anaphases, anaphase bridges and laggers as criteria. 
The following conclusions were obtained from these experiments : 
1 a. Irradiated seeds show a delay in germination (figure I). 
1 b. Mitotic frequency, when related to time after germination (time of 
radicle emergence), shows peaks and valleys which made an estimate of mitotic 
cycle time under natural conditions possible. This value varied in the control 
material from 10 to 15 and in the irradiated material from 13 to 22 hours 
(tables 2, 3 and figures II, III). 
1 с Selection against anaphase aberrations could be expressed in terms of 
mitotic cycles and was fastest during the first two cycles, descending from 63 
to 20 % and slower afterwards (table 4, figure IV). 
2 a. Cuttings from the irradiated diploid line (table 5) showed only a very 
low frequency of abnormal anaphases (3 % versus 0.7 % in the control). There 
was however a qualitative difference; in the irradiated material 50 % of the 
abnormal anaphases possessed double bridges whereas none were found in the 
controls. The remaining types of anaphase abnormalities were single bridges 
and lagging fragments or chromosomes. 
2 b. At meta- and anaphases an increased frequency of nucleolus persistance 
of various types was noted in a number of irradiated plants (4 irradiated plants 
30 %, 8 controls 6 %). 
3 a. In the tetraploid material a significant decrease in the percentage of 
anaphase abnormalities (table 6a and b) was found between cuttings of the ist 
(5.6%) to the 6th leaf (0.7%). 
3 b. As in the diploid material approximately 50 % of the abnormal ana­
phases found possessed double bridges. 
3 с Fewer chromosomal aberrations were found in the tetraploid material 
(table 7) which received the high dose (4515 rad) when compared with the low 
dose (3010 rad). 
3 d. One plant regularly exhibited in 3 out of every 4 lateral shoot cuttings 
a high proportion of double and single bridges and laggers (table 8), which 
indicated a complicated chimeric sector. 
4. The occurrence of single bridges in the germinating seeds of the diploid 
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line and single bridges with a fragment in the tetraploid material was taken as 
evidence of delayed chromosome breakages. 
In various clusters from the sporogenic tissue the following aberrations were 
studied : 
i. pollen abortion, 
2. anaphase I abnormalities. 
From these the following conclusions were drawn : 
ι a. Generally no significant decrease in pollen sterility was found between 
the first and later clusters of the main shoot of the irradiated material although 
significant differences were found in the controls (table io). 
ι b. Using mean sterility of the controls plus twice the standard deviation as 
boundary between low and high sterility, plants were divided into 4 classes 
which could either be low or high in the first or later clusters (table 11). This 
table showed that together the high/low and the high/high classes were most 
frequent. 
1 с Pollen sterility analyses also allowed the course of different cell lines to 
be charted from cluster to cluster and within a cluster (99 % confidence limits), 
which showed (figure V) that the separation into 4 classes was too simple. 
1 d. These analyses (table 12) showed that on an average the sporogenic 
tissue of the irradiated material was derived from two cells (1-3) and that often 
more than one cell took part in the formation of the same cluster and that there 
was frequently a vertical relationship between clusters of the main shoot. 
2 a. Buds with ist anaphases in the irradiated material were smaller and 
difficult to find (table 13). 
2 b. Anaphase I abnormalities proved to be rare, with more lagging chromo­
somal fragments than bridges (table 14). No correlation was found between 
these abnormalities and pollen sterility. It was therefore concluded that these 
abnormalities did not contribute significantly to the pollen sterility found. 
The following general conclusions are drawn: 
a. Somatic selection against anaphase aberrations is rapid and completed 
after a few mitotic cycles in the somatic tissue. 
b. The low frequency of persisting double bridges found in both diploid and 
tetraploid cuttings indicates that a few dicentrics can persist in the somatic 
tissue, possibly by means of a bridge-breakage-fusion cycle. There were in­
dications that the autotetraploid did not possess a greater buffer capacity than 
the diploid for this phenomenon (table 16). 
с No evidence of somatic selection was found in the sporogenic tissue. 
d. The pollen sterility found is attributed mainly to deletions (table 17). 
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Het is onwaarschijnlijk dat somatische selectie na bestraling in de tomaat 
gebruikt kan worden voor de veredelingsselectie van gewenste eigenschappen. 
Dit proefschrift 
II 
Snelle neutronen kunnen vertraagd aanleiding geven tot chromosomale 
breuken en stoornissen. 
Dit proefschrift 
III 
In hogere planten kunnen zogenaamde stimulerende effecten na bestraling 
ook bij hoge doses (1000 rad en hoger) waargenomen worden. 
IV 
Het gedrag van dicentrische chromosomen in succesive mitotische delingen 
kan variabel zijn. 
V 
De waarneming dat de bloemtrossen in de tomaat vaak door meer dan één 
cel geïnitieerd worden is van practisch belang voor de plantenveredeling. 
Dit proefschrift 
VI 
Een persisterende nucleolus, zoals gevonden in anafase stadia, kan in de 
dochtercel de basis zijn voor de vorming van een nieuwe nucleolus. 
Ramanujam, S., Annals of Botany, 
2 N.S., 107-125, (1938). 

VII 
Het staat allerminst vast dat er een lineaire relatie aanwezig is tussen het 
kernvolume en de duur van de mitotische cyclus. 
Van 't Hof, J. and Sparrow, Α. Η., 
Proc. Natl. Acad. Sci., 49, 897-902, 
(1963). 
Vili 
Het is zeer goed mogelijk dat de duur van de mitotische cyclus dempend of 
versterkend kan werken op diumische ritmen welke in de celdelingsprocessen 
aanwezig kunnen zijn. 
Schreiter, J. und Meinl, G., 
Z. Pflanzenzüchtung, 58, 88-96, (1967). 
Mäkinen, Y., Ann. Bot. Soc. 'Vanaoio', 
34, Ν: 06,1-61, (1963). 
IX 
Bij mutatieveredeling biedt het gebruik van heterozygoten als uitgangsma­
teriaal mogelijkheden tot het verkrijgen van een groter mutatie spectrum. 
Korotkova, A. P., 
Soviet Genetics, 2, 19, (1966). 
Het gebruik van uitsplitsingen voor zaailingkenmerken in de F2 generaties 
van de tomaat is uitnemend geschikt voor het genetisch en statistisch onder­
richt aan de middelbare scholen. 
XI 
De evolutionaire tendens naar kleinere bloemen in de Compositae wordt 
gecompenseerd door specialisatie in de bloempopulatie van het bloemhoofdje. 
J. A. M. VAN DER MEY NUMEGEN, 9 APRIL Ι97Ο 



